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|. Conceitos fundamentais

1. Ciclos de vida e células
reprodutoras

Como abordar o estudo dos ciclos de
vida?

A informacao veiculada neste livro esteve até aqui centrada nas angiospérmicas. Ficou provado
que os espordfilos & e Q (e a flor) das angiospérmicas tém uma ancestralidade comum e que os
seus gametodfitos o e @ foram profundamente simplificados ao longo do processo evolutivo destas
plantas. As gimnospérmicas, embora mais antigas do que as angiospérmicas, foram
propositadamente omitidas até agora porque possuem estruturas reprodutivas mais complexas,
varidveis de grupo para grupo, e em muitos casos nao homaélogas. O mesmo ocorre com 0s
'pteriddfitos' e os bridfitos. E, por isso, pedagogicamente mais eficaz principiar o estudo das
estruturas e dos processos envolvidos na reproducao pelas angiospérmicas e, sé depois, abordar
os ciclos de vida das ‘plantas de esporulacao livre’ e das gimnospérmicas.

Assim sendo, este capitulo principia com um resumo dos conceitos fundamentais sobre ciclos de
vida. Depois, sequindo uma ordenacao filogenética dos grupos mais antigos para os mais
derivados, aborda-se o ciclo de vida das ‘plantas de esporulacdo livre’, concretamente dos briéfitos
e 'pteriddfitos'. As estruturas reprodutivas destes grupos serao trabalhadas com um pouco mais de
detalhe no volume Il. Por fim, apresenta-se o ciclo de vida dos dois grandes grupos que constituem
as plantas com semente (espermatéfitas), i.e., as gimnospérmicas e as angiospérmicas, com o
cuidado de descrever, de forma comparativa, as estruturas e os processos envolvidos na
reproducao.

Tipos de ciclo de vida

Ciclos haplonte, diplonte e haplodiplonte

De modo a facilitar a exposicao, neste capitulo admite-se que o ciclo de vida decorre entre a
diferenciacao do zigoto, ou do propagulo, e a producao de descendentes, por via sexuada e/ou
assexuada — um conceito distinto do apresentado no ponto «Sexualidade e ciclo de vida das
plantas». A extensao e a complexidade das fases diploide e haploide permitem distinguir trés tipos
fundamentais de ciclo de vida nos eucariotas sexuados (Figura 316): (i) haplonte, (ii) diplonte e (iii)



haplodiplonte (terminologia alternativa disponivel na Caixa 1).

No ciclo de vida haplonte (Figura 316-A), a meiose é pds-zigdtica (ou meiose zigética): ocorre
apods a fecundacao e a formacao do zigoto. O zigoto é diploide e as restantes células sao haploides.
Nos seres haplontes pluricelulares, as células produzidas por meiose a partir do zigoto multiplicam-
se por mitose, dando origem a individuos pluricelulares haploides. O ciclo haplonte é caracteristico
de muitos protozoarios, fungos (e.g., Basidiomycota e a maioria dos Ascomycota) e da maioria das
algas verdes, entre as quais as Charophyta, os ancestrais diretos das plantas terrestres.

No ciclo de vida diplonte (Figura 316-B), a meiose é pré-gamética (ou meiose gametogénica
ou gamética): precede a diferenciacao dos gametas. A fecundacao sucede a gametogénese. Os
gametas sao haploides e as restantes células sao diploides. Nas espécies diplontes pluricelulares —
a grande maioria dos seres com ciclo de vida diplonte —, o zigoto multiplica-se por mitose,
reconstruindo-se, por essa via, individuos pluricelulares diploides. O ciclo de vida diplonte é
caracteristico dos animais (Metazoa), de alguns fungos (e.g., varios Ascomycota), dos oomicetas
(Oomycota, Chromalveolata) e de muitas algas castanhas (Phaeophyceae, Chromalveolata).

Caixa 1. Terminologia baseada no nimero de biontes

Os termos haplonte e diplonte sdo usados na literatura com significados algo distintos, tanto na categoria de substantivo
(e.g., o haplonte ou o diplonte) quanto na de adjetivo (e.qg., individuos haplontes ou individuos diplontes). Para
ultrapassar esta ambiguidade, alguns autores propéem, em alternativa, as seguintes qualificacées: haplofasico ou
hapléntico para o ciclo haplonte; diplofasico ou diplontico para o ciclo diplonte; e diplo-haplofasico ou haplodiplontico
para o ciclo haplodiplonte.

Numa outra nomenclatura, os seres e os ciclos de vida com um Unico tipo de individuo multicelular — seres e ciclos
haplobidnticos (haplobiontic) — sdo classificados como haplobidnticos-haploides (haplobiontic haploid) ou
haplobionticos-diploides (haplobiontic diploid), consoante a fase multicelular seja haploide ou diploide. Por sua vez, os
seres e os ciclos com dois tipos de individuos multicelulares (haploide e diploide) dizem-se diplobionticos (diplobiontic)
(Niklas & Kutschera, 2010). Embora nao esteja universalmente consagrada pelo uso, a terminologia baseada no nimero
de biontes é mais precisa e recomendavel. Uma outra alternativa consiste ainda nas designacées baseadas nos produtos
da meiose: ciclo de vida zigético (= haplonte), gamético (= diplonte) e espérico (= haplodiplonte).

Ciclo haplodiplonte

O ciclo de vida haplodiplonte é bem mais complexo (Figura 316-C). Envolve dois tipos de
células reprodutoras — esporos e gametas — e a alternancia de dois tipos de organismos, que, no
ambito das plantas, se designam por gametéfito e esporéfito. Gametofito e esporofito sao duas
palavras compostas de raiz grega que significam, respetivamente, «planta que produz gametas» e
«planta que produz esporos». No ciclo haplodiplonte, a meiose e a fecundacao estao mais ou
menos afastadas no tempo, e a meiose — meiose pré-esporica (ou meiose esporogénica) — é
imediatamente sucedida pela formacao de esporos. Nos seres haplodiplontes homomoérficos
(ou isomoérficos), os gametéfitos e os esporéfitos sdo morfologicamente iguais; e.g., varios grupos
de algas vermelhas (Rhodophyta) e algas verdes do género Ulva (Chlorophyta). Nos seres
haplodiplontes heteromorficos, os gametéfitos e os esporéfitos sao morfologicamente muito
distintos. E importante vincar que as plantas terrestres atuais seguem este modelo heteromérfico,
e gue a evolucao do seu ciclo de vida ocorreu de forma independente da das algas vermelhas e
verdes haplodiplontes (Niklas & Kutschera, 2010).



Os seres haplodiplontes partilham duas caracteristicas fundamentais: (i) alternancia de geracoes e
(ii) alternancia de fases nucleares. A aplicacao do conceito de alternancia de geracoes aos seres
haplodiplontes apoia-se em duas ordens de razdes: (i) os gametéfitos e os esporéfitos descendem
de células reprodutoras especializadas distintas (esporos e gametas, respetivamente); e (ii) apds
um periodo vegetativo mais ou menos longo, durante o qual as suas células se multiplicam por
mitose, tanto os gametéfitos como os esporéfitos geram novas células reprodutoras diferentes
daquelas que lhes deram origem. Nos ciclos de vida haplonte e diplonte (de zigoto a zigoto), pelo
contrdrio, hd uma Unica geracao, respetivamente haploide ou diploide. Nos seres haplodiplontes, a
alternancia de geracdes sobrepde-se a uma alternancia de duas fases nucleares: uma fase
haploide (ou hapléfase) com n cromossomas e outra fase diploide (ou dipléfase) com 2n
cromossomas.
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Figura 316. Ciclos de vida de seres eucariotas pluricelulares. Representacao esquematica do
ciclo de vida: A) haplonte, B) diplonte e C) haplodiplonte. Estruturas representadas a negro e
processos a vermelho. [Originall.

As células reprodutoras

Os dois eventos fundamentais dos ciclos haplodiplontes — fecundacao e meiose — envolvem,
entao, dois tipos de células reprodutoras (ou células reprodutivas), em ambos os casos
haploides: os gametas e os esporos. Os gametas sao células sexuais, componentes essenciais no
processo de fecundacao. Os érgaos especializados na formacao de gametas designam-se por
gametangios. Os taxons isogamicos produzem gametas d e Q iguais; nos taxons
anisogamicos (ou heterogamicos), os gametas & e @ sao distintos na forma e/ou no tamanho. As
plantas terrestres sao todas anisogamicas. A oogamia é um caso extremo de anisogamia no qual
0s gametas Q nao sé sao desproporcionalmente maiores do que os gametas ¢, como sao imoéveis
(sésseis), como acontece nos bridéfitos e 'pteridofitos'.

O esporo das plantas terrestres é uma célula reprodutora produzida apds meiose (meiose pré-
esporica) a partir de uma célula especializada com 2n cromossomas: o espordcito (ou célula-
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mae dos esporos). Os esporos formam-se no interior de estruturas especializadas, os
esporangios. Os seres homospdricos produzem esporos iguais (e.g., a maioria dos briéfitos e dos
'pteridéfitos'); os seres heterospéricos produzem esporos & (ou micrésporos) e esporos Q (ou
megasporos), de distinta morfologia (e.g., todas as plantas com semente). Nos seres
heterospéricos, os micrésporos diferenciam-se a partir de microspordcitos (ou células-mae dos
micrésporos) e os megdasporos a partir de megasporacitos (ou células-mae dos megasporos
), respetivamente, em microsporangios e megasporangios (vd. «<Megasporogénese e
megagametogénese»). A producao e germinacao de esporos constituem uma fase de
reproducao assexuada do ciclo de vida.

Em biologia, o termo esporo é empregue para designar um leque alargado de células reprodutivas
quiescentes, sem ancestralidade comum, de origem sexual ou nao, geralmente resistentes a
condicdes ambientais adversas e diferenciadas nos mais variados grupos de organismos. Fala-se
em esporos de bactérias, de fungos ou de algas zignematoficeas, por exemplo. A diversidade
morfoldgica dos esporos sexuados e assexuados nos fungos é assombrosa e, por isso, essencial
para a sua identificacao taxondmica. Embora questionavel, é igualmente pratica corrente qualificar
como esporos as células resultantes de meiose nos seres haplénticos. Algumas plantas terrestres,
além dos esporos procedentes de meiose — 0s meidésporos (meiospores) —, produzem esporos por
mitose, i.e., mitésporos (e.g., briéfitos do género Bryum; mitospores). A Marchantia polymorpha
(Marchantiidae), uma hepatica talosa muito frequente nas estufas portuguesas, diferencia, em
estruturas especializadas em forma de taca conhecidas por concetdculos (volume Il), propagulos
vegetativos pluricelulares (ou gemas) erroneamente confundidos com esporos (Figura 317).

Figura 317. Diferenciacao de propagulos vegetativos (gemas) em Marchantia polymorpha
(Marchantiidae). N.b.: gametangiéforos @ (estruturas em forma de guarda-chuva sob as quais se
localizam os gametangios @) e concetdculos (estruturas em forma de taca onde se formam as
gemas). [Fotografia do autor].
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|. Conceitos fundamentais

2. Alternanica de geracoes nas
plantas terrestres

A teoria da alternancia de geracoes do alemao Wilhelm Hofmeister (1824-1877) (Figura 318) e
a formulacao darwiniana da evolucdo sao as duas teorias unificadoras mais importantes da ciéncia
botanica. Hofmeister percebeu que, nas angiospérmicas, a geracdo produtora de gametas estd
escondida no interior da flor e no pdlen, numa forma muito reduzida. Ainda antes da publicacao de
A Origem das Espécies, de Charles Darwin, prop6s que a alternancia de geracdes —esporofitica e
gametofitica — é uma caracteristica comum e unificadora do ciclo de vida de todos os grupos de
plantas terrestres.

Com a revolucao darwiniana, as estruturas (e.g., esporéfito, gametoéfito, esporéfilo, esporos,
gametas, esporangios e gametangios) e os processos (e.g., fecundacao, meiose, gametogénese e
esporogénese) envolvidos na alternancia de geracoes, descritos ao pormenor pelos botanicos
alemaes na segunda metade do século XIX, foram entendidos como homdlogos, e ativamente
comparados entre os diferentes grupos taxondmicos que compdem o reino Plantae. A percepcao
de uma origem evolutiva comum das estruturas e processos envolvidos na alternancia de geracoes
permitiu o desenvolvimento de novos conceitos essenciais para a descricao detalhada da estrutura
e da evolucao dos ciclos de vida das plantas terrestres — e.g., retencao dos gametas, retencdo dos
esporos e retencao e reducao do gametéfito —, a desenvolver no volume Il. Pese embora os
extraordinarios avancos da filogenia molecular, o estudo comparativo dos ciclos de vida e da
morfologia interna e externa das estruturas reprodutivas nao perdeu importancia na investigacao
das relagdes evolutivas entre os grandes grupos de plantas.

Como se referiu anteriormente, as plantas terrestres possuem um ciclo de vida haplodiplonte no
qual, sob o controlo da meiose e da fecundacao, alternam duas geracoes (geracdes gametofitica e
esporofitica) coincidentes com duas fases nucleares (fase haploide com n cromossomas e fase
diploide com 2n cromossomas) (Figura 319). As duas geracoes alternantes sao heteromérficas
porque o gametéfito e o esporéfito sdo morfologicamente distintos. O gametdéfito prepondera no
ciclo de vida dos bridfitos; nas plantas vasculares ('pteridéfitos' + plantas com semente) domina a
geracao esporofitica.

A geracao gametofitica inicia-se com um esporo e cessa com a formacao dos gametas, no
interior dos gametangios & e Q. Todas as plantas terrestres sdo anisogamicas: os gametas ¢ sao
pequenos (mdveis nos grupos mais antigos), enquanto os @, maiores e iméveis, ficam retidos no
interior do gametoéfito Q. A geracao esporofitica comeca no zigoto e termina nas células-mae dos
esporos. Os briéfitos sao homospdricos a ligeiramente heterospdéricos. Os espermatoéfitos
(gimnospérmicas + angiospérmicas) e quatro pequenas familias de 'pteridéfitos' atuais —
Marsileaceae, Isoetaceae, Salviniaceae e Selaginellaceae — sao heterospéricos, i.e., produzem
micrésporos e megasporos.



Os bridfitos e 'pteriddéfitos' sao ‘plantas de esporulacao livre’: os esporos sao méveis no sentido em
gue sao dispersos pelo vento ou pela dgua. Para tal, estao confinados por uma parede de
esporopolenina, fisica e quimicamente muito resistente a condicdes ambientais adversas. Os
gametofitos resultantes da germinacao dos esporos sao igualmente livres em ambos os grupos.
Nas plantas com semente, os esporos permanecem retidos no interior da planta-mae — ocorre a
retencao dos esporos (= endosporia). O mesmo acontece com o gametéfito @ (= endoprotalia
feminina). O gametéfito & (e com ele os gametas d') viaja enclausurado no interior do grao de
polen.

FIGURA 318 Wilhelm Hofmeister (1824-1877). Hofmeister era vendedor de pautas de musica e
botanico amador quando descobriu a alternancia de geracdes. Foi o primeiro botanico a perceber
gue, nas angiospérmicas, a geracao produtora de gametas (gametoéfito) se encontra oculta e
drasticamente reduzida no interior da flor. Apesar de nao ter tido uma educacao formal
universitaria, a relevancia do seu trabalho permitiu-lhe terminar a carreira como catedratico de
botanica. [Wikimedia Commons].
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FIGURA 319. Gametodfito vs. esporéfito. A) Espordéfito (sendo visiveis a cadpsula e a seda) a
emergir do corpo gametofitico de um briéfito do gén. Bryum (Bryaceae). B) No feto Trichomanes
speciosum (Hymenophyllaceae), o gametoéfito assemelha-se ao protonema de um briéfito ou a uma
alga filamentosa. C) Esporéfito da mesma espécie. D) Gametoéfito e emergéncia do esporéfito de
uma espécie ibérica nao identificada de feto. [A e B) cortesia de Eduardo Dias; C) cortesia de Paulo
Araujo; D) cortesia de Juan Antonio Campos].
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II. Ciclos de vida das 'plantas de esporulacao livre'
" g g
1. Briofitos

Os briéfitos sao o grupo mais antigo de plantas terrestres. Sao os descendentes atuais mais diretos
das plantas que invadiram a terra firma no Cambrico Superior ou no Ordovicico Inferior, hd mais de
480 Ma (Morris et al., 2018), ou, pelo menos, o grande grupo terrestre atual que mantém
caracteristicas morfoldgicas e biolégicas mais préximas da planta terrestre ancestral. Em
condicoes naturais, a biomassa dos briéfitos é largamente dominada pelo gametdéfito: o esporoéfito
resume-se a um esporangio (capsula) e a seda que o suporta, estruturas de curta existéncia
(Figuras 319-A e 320).

Nos briéfitos, a meiose desenrola-se no interior da capsula, a partir da qual, apés a maturacao, os
esporos se dispersam. Embora os briéfitos sejam homospdéricos, mais de 50% das espécies de
musgos e cerca de dois tercos das hepaticas sao didicas, i.e., produzem gametoéfitos unissexuais
(Wyatt & Anderson, 1984).

A Figura 320 resume o ciclo de vida dos briéfitos, tomando como modelo o género cosmopolita
Polytrichum (Polytrichaceae).
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Figura 320. Ciclo de vida de um musgo didico (Polytrichum sp., Polytrichaceae, Bryidae). Legenda:
R! - meiose. [Traducao e adaptacao autorizadas de um original de Tomas Dias Gonzéalez, Univ.
Oviedo, Espanha.]



II. Ciclos de vida das 'plantas de esporulacao livre'
1 . L o |
2. 'Pteridofitos

Os ‘pteridéfitos’ sao um grupo artificial de plantas vasculares basais que integra licopodiéfitos e
fetos. No ciclo de vida dos 'pteridéfitos' sucede o inverso relativamente aos briéfitos: o gametofito
— conhecido por protalo — é pequeno, inconspicuo e, frequentemente, vive soterrado no solo
(Figuras 319-B, C e 321). Pode ser clorofilado e desempenhar funcao fotossintética autotroéfica, ou
ser aclorofilado e alimentar-se de matéria organica em decomposicao através de relacoes
simbidticas com fungos (mico-heterotrofia). O ciclo de vida &, portanto, amplamente dominado
pelo esporéfito.

Os esporangios dos 'pteridofitos' diferenciam-se geralmente na base das folhas (e.qg., Isoetes,
Lycopodiidae) ou na sua pdagina inferior (e.g., na maioria das Polypodiidae). Qualquer folha
portadora de esporangios é denominada esporofilo. Os esporangios inserem-se diretamente nos
caules no género Psilotum (Ophioglossidae) e em estruturas de origem caulinar nos equisetoéfitos.
Nos escassos grupos de 'pteridéfitos' heterospéricos, os megdsporos e os micrésporos dao origem
aos gametéfitos @ (= megagametodfito ou megaprotalo) e & (= microgametoéfito ou microprotalo),
respetivamente. Os gametoéfitos sao, por regra, bissexuais nos grupos homospéricos.

Tanto nos briéfitos como nos 'pteridéfitos', os gametangios ¢ — os arquegonios — tém a forma
de uma garrafa. Os arquegénios guardam no seu ventre (a parte basal, de maior diametro) um
Unico gameta @, a oosfera. Por sua vez, os gametangios & — os anteridios — sao globosos. Os
anteridios maduros rebentam e libertam gametas & flagelados e méveis — os anterozoides. Os
briéfitos e os 'pteridéfitos', assim como algumas algas verdes (e.g., Charophyta), apresentam um
caso extremo de anisogamia designado por oogamia, o qual se caracteriza pela presenca de
gametas @ imdveis, muito maiores e mais ricos em reservas energéticas do que os gametas J.

As oosferas aguardam pelos gametas d retidas de forma segura no interior do gametéfito. Em
ambos 0s grupos, o movimento dos gametas o e, implicitamente, a fecundacao dependem
obrigatoriamente da presenca de dgua em estado liquido no ambiente. Admite-se que a distancia
percorrida pelos gametas & dos briéfitos e dos 'pteridéfitos' €, em geral, bastante diminuta. O
zigoto forma-se no interior do arquegénio apds o encontro dos gametas (fecundacao). Nos
briéfitos, o esporéfito recém-formado «parasita» permanentemente o gametéfito materno
(matrotrofia); nos 'pteridéfitos', pelo contrério, o esporéfito torna-se rapidamente independente,
fotossintético e supera em biomassa o gametéfito parental, acabando por substitui-lo.

A Figura 321 resume o ciclo de vida dos 'pteridéfitos', tendo como modelo outro género
cosmopolita: Polypodium (Polypodiaceae).
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Figura 321. Ciclo de vida de um feto homospérico (Polypodium vulgare, Polypodiaceae,
Polypodiidae). Legenda: R! - meiose. [Traducao e adaptacao autorizadas de um original de Tomas


https://esa.ipb.pt/livros/uploads/images/gallery/2026-03/321-ciclo-de-vida-polipodium.jpg

Dias Gonzélez, Univ. Oviedo, Espanha.]
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Ill. Ciclos de vida das plantas com semente

1. Ciclo de vida dos
espermatofitos atuais: estudo
comparado

As gimnospérmicas e as angiospérmicas sao espermatéfitos, i.e., plantas com semente. As
primeiras gimnospérmicas evoluiram no final do Devdnico (ca. 385 Ma) (Gerrienne et al., 2004). Os
cinco grandes grupos de gimnospérmicas atuais (acrogimnospérmicas) tém provavelmente um
ancestral comum que datara do Carbonifero (ca. 300 M.a.) (Figura 322). As plantas com flor sao
mais tardias; evoluiram de uma gimnospérmica desconhecida pertencente a um grupo anterior as
acrogimnospérmicas, no Tridssico ou no Jurdssico (no intervalo 256-149 M.a.). O ancestral de todas
as angiospérmicas atuais tera vivido no Jurdssico Superior (Barba-Montoya et al., 2018). No ponto
«Anatomia das madeiras (breve referéncia)», vimos que a anatomia do lenho das gimnospérmicas
e das angiospérmicas é distinta. Essas diferencas sao ainda mais pronunciadas ao nivel
reprodutivo e na estrutura do ciclo de vida. As acrogimnospérmicas e as angiospérmicas divergem
evolutivamente ha muito tempo.

Angiospérmicas

— Cycadodfitos Ao
 Ginkgdfitos 3
- o |Eaw
Cupressofitosf € |2 g
2 o =
—— Pindfitos E |2@®
3 | E
— Gnetdfitos ARG}

Figura 322. Relacdes evolutivas entre os seis grandes grupos de plantas com semente. A posicao
dos gnetdfitos nao é consensual; a figura ilustra uma das duas hipéteses com maior apoio
molecular — a hipétese das gnepinas (gnepine hypothesis). N.b.: o ancestral comum das
angiospérmicas e das acrogimnospérmicas é anterior a evolucao das angiospérmicas; as
angiospérmicas sao substancialmente mais recentes do que as acrogimnospérmicas. [Filogenia
baseada em Ran et al. (2018)].

As plantas com semente atuais herdaram de uma gimnospérmica ancestral desconhecida
caracteristicas essenciais do seu ciclo de vida, entre as quais se destacam: (i) o ciclo haplodiplonte
com dominancia acrescida do espordéfito, (ii) a heterosporia, (iii) os gametoéfitos unissexuais
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profundamente simplificados, (iv) a retencdo do esporo @ (endosporia) e (v) do gametéfito @
(endoprotalia) no interior de um primérdio seminal, (vi) a formacao do pélen, (vii) a independéncia
da fertilizacao em relacao a presenca de dgua liquida no exterior e, claro, (viii) a producao da

semente.

Recordo que a reproducao sexual das plantas com semente envolve sete processos essenciais
resumidos no Quadro 55. Vejamos agora o que mais distingue e aproxima as gimnospérmicas e as

angiospérmicas ao nivel reprodutivo.

Quadro 55. Processos essenciais da reproducao sexual nas plantas com semente

(gimnospérmicas + angiospérmicas)

Etapa

Esporogénese

Gametogénese

Polinizacao*

Germinacao do grao de pdlen e desenvolvimento do
tubo polinico*

Fecundacao (= fertilizacao)

Embriogénese

Formacao da semente*

Descricao

Diferenciacdo de micrésporos e megdasporos no interior de
sacos polinicos (microsporangios) e de primérdios
seminais (megasporangios), respetivamente.

Desenvolvimento dos gametéfitos & (pdlen) e @ (saco
embrionario) a partir, respetivamente, dos micrésporos e
dos megdsporos.

Transporte do pélen (gametéfito &) entre os sacos
polinicos e o micrépilo (nas gimnospérmicas) ou o estigma
(nas angiospérmicas).

Envolve a hidratacdo do pdlen e a emergéncia do tubo
polinico. O tubo polinico penetra ativamente no nucelo nas
gimnospérmicas, e nos tecidos do estilete nas
angiospérmicas.

Inclui a libertacdo dos gametas & pelo tubo polinico e a
fusdao gamética.

Desenvolvimento do embrido.

Envolve a diferenciacao de um embrido, a acumulacao de
reservas em tecidos especializados e a formacao de um
tegumento protetor, culminando este processo com a
entrada num estado de quiescéncia ou dorméncia.

* Processo ausente nas plantas de 'esporulacao livre'.

As plantas com semente sao invariavelmente heterospéricas. Os micrésporos diferenciam-se em
grande numero no interior de sacos polinicos, interpretaveis evolutivamente como
microsporangios. Os megasporos formam-se no interior de primoérdios seminais. O
megasporangio corresponde a massa celular diploide de origem materna que enche o primérdio
seminal, i.e., ao nucelo (v. «Primérdio seminal») — sendo os tegumentos aquisicdes evolutivas
posteriores. O megasporangio das plantas com semente é carnudo e diferencia um unico esporo
viavel (megasporo) indeiscente (o que garante a retencdao do megasporo). Nos briéfitos e nos
'pteridéfitos’, os esporangios tém de uma a poucas camadas celulares de espessura e diferenciam
inUmeros esporos que sao libertados para o exterior na maturacao (deiscéncia). Os primoérdios
seminais sao externamente cingidos por 1 tegumento nas gimnospérmicas ou 1 a 2 tegumentos



nas angiospérmicas. O primérdio seminal deve, entao, ser entendido anatémica e evolutivamente
como um megasporangio tegumentado. A maior parte da bibliografia generalista € menos precisa
e confunde o megasporangio com o primérdio seminal; segue-se esta aproximacao rigorosa para
nao complexificar excessivamente o texto.

Em vez dos briéfitos e dos 'pteridéfitos', nas plantas com semente ocorre uma retencao dos
esporos, tanto & como @, no corpo do espordfito, i.e., 0s esporos germinam retidos no interior dos
esporangios parentais. Os esporos & dao origem aos graos de pélen e os @ ao saco embrionario.
Um grdo de pdélen unicelular € homdlogo a um micrésporo; o pélen pluricelular
(germinado/maduro) corresponde ao gametéfito &, sendo homdlogo do microprotalo dos
'pteridéfitos' heterospoéricos. O saco embrionario — o gametoéfito @ — é homdélogo, supde-se, do
megaprotalo dos 'pteridéfitos'heterospéricos.

Os gametodfitos das ‘plantas de esporulacao livre’ tém uma vida terrestre auténoma, ainda que, por
vezes, dependente de associacdes simbidticas com fungos. Nas plantas com semente, a sua
diferenciacao e manutencao dependem integralmente da geracao esporofitica: antes da
deiscéncia, o gametoéfito o é sustentado pelos tecidos esporofiticos do saco polinico paternal;
depois da germinacado estigmatica, na forma de tubo polinico, é alimentado pelo pistilo (ou nucelo,
nas gimnospérmicas) da planta polinizada. O gametoéfito @ € alimentado permanentemente pelo
nucelo. Os gametéfitos dos espermatofitos, sobretudo nas angiospérmicas, sao substancialmente
mais simples do que os dos briéfitos e dos 'pteridéfitos'. Nos espermatoéfitos, apenas o gametoéfito
o é mével; o gametdfito @ ndo tem vida livre, permanecendo fechado no interior do primérdio
seminal, circundado por tecidos esporofiticos maternos (nucelo e tegumentos).

O gametoéfito @ maduro das gimnospérmicas tem 3 ou mais células; o das angiospérmicas tem
sempre 3 células. O gametéfito @ das gimnospérmicas contém varios milhares de células (Linkies
et al., 2010), diferenciando varios arquegdénios (cada um com uma oosfera inclusa), embora
geralmente se forme apenas um embrido vidvel. O gametdfito @ das angiospérmicas esta
drasticamente reduzido a (3-6)7(8) células. Hoje em dia, a biologia evolutiva evita tentar identificar
anteridios e arquegoénios nos gametéfitos das angiospérmicas e nos grupos mais avancados de
gimnospérmicas (como haviam ensaiado muitos autores cldssicos), porque estes érgaos foram
profundamente simplificados ou eliminados pela evolucgao.

Nas plantas com semente, os primdérdios seminais (megasporangios + 1 ou 2 tegumentos) e os
sacos polinicos (microsporangios) inserem-se em érgaos de suporte (bearing organs) de origem
foliar (esporofilos; sporophylls) ou caulinar (ramos férteis; fertile shoots). Os sacos polinicos
desenvolvem-se exclusivamente em 6rgados de suporte de natureza foliar: os microsporofilos.
Reconhecem-se dois tipos de microsporofilos fundamentais: as escamas polinicas nas
gimnospérmicas e os estames nas angiospérmicas. Os érgaos de suporte @ sao bem mais dificeis
de interpretar revolutivamente. Nas gimnospérmicas atuais, consoante o grupo taxonémico,
podem ser de natureza foliar (nem sempre assimildveis ao conceito de megasporofilo tipico) ou
caulinar (ramos férteis). O carpelo das angiospérmicas, por outro lado, é o paradigma do
megasporofilo. Na maioria das angiospérmicas, os 6rgaos de suporte e os esporangios estao
concentrados numa estrutura bissexuada altamente especializada — a flor. As gimnospérmicas nao
tém verdadeiras flores, possuindo somente estruturas reprodutivas que sao invariavelmente
unissexuadas.



Apés a polinizacdo, as gimnospérmicas mais avancadas ('coniferas' e Gnetidae) e todas as
angiospérmicas produzem um tubo polinico pluricelular que conduz os gametas d, i.e., as células
espermaticas, ao encontro da célula gamética @, a oosfera. Este processo de fecundacao designa-
se por sifonogamia. Contudo, os grupos mais antigos de gimnospérmicas — Ginkgoidae e
Cycadidae — seguem um modelo de reproducdo intermédio entre a oogamia e a sifonogamia,
designado por zooidogamia (ou sifonogamia imperfeita): produzem um tubo polinico de funcao
puramente haustorial que rebenta na vizinhanca dos arquegoénios, libertando gametas & flagelados
(anterozoides) que sdo autbnomos na sua curta deslocacao a nado até a oosfera. Supde-se que a
sifonogamia cléssica evoluiu de forma independente nas gimnospérmicas mais avancadas e nas
angiospérmicas a partir de um ancestral comum zooidogamico.

Nas gimnospérmicas, o tubo polinico cresce de forma invasiva no tecido nucelar e geralmente é
ramificado. Desempenha duas funcdes: transportar os gametas (funcao de transporte) e extrair
ativamente nutrientes do primdérdio seminal em favor do gametéfito & (fungcao haustorial). O tubo
polinico das angiospérmicas, pelo contrario, ndo se ramifica, progride muito rapidamente através
dos tecidos do estilete e é de muito mais curta duracao (vd. «Fase progamica»). Até a fecundacao,
0 gametdfito & é alimentado pelo nucelo do primérdio seminal nas gimnospérmicas, e pelos
tecidos esporofiticos do estilete do individuo polinizado nas angiospérmicas.

A fecundacao determina a sintese do novo esporéfito. Nos espermatdéfitos, o esporéfito recém-
diferenciado, i.e., 0 embriao, desenvolve-se encapsulado no primérdio seminal fecundado, sendo
alimentado pelo esporéfito materno até a maturacao da semente. As reservas nutritivas injetadas
pelo esporéfito materno na semente garantirdo a sobrevivéncia do embrido até que este, depois da
germinacdo e da emergéncia fotossintética, dé origem a uma plantula autotréfica auténoma. A
semente &, assim, um esporéfito imaturo num estado quiescente/dormente, provido de tecidos de
reserva e envolvido por uma estrutura protetora (o tegumento) com origem nos tegumentos do
primérdio seminal materno. Como veremos, as sementes das gimnospérmicas e das
angiospérmicas apresentam varias diferengas anatémicas, sendo a mais relevante a origem e a
ploidia do tecido nutritivo principal: o préprio gametéfito @ haploide (frequentemente designado na
literatura por endosperma primario) nas gimnospérmicas, em oposicao ao verdadeiro
endosperma secundario triploide nas angiospérmicas.

Os espermatéfitos dispersam-se no ambiente em dois momentos muito precisos do seu ciclo de
vida: enquanto pdélen (mobilidade do gametéfito &) ou enquanto semente (mobilidade do
esporéfito imaturo). Os grupos mais antigos de plantas terrestres (briéfitos e 'pteridéfitos')
deslocam-se sob a forma de esporos (mobilidade espdrica) e, de forma espacialmente muito
limitada, sob a forma de gametas & (mobilidade gamética).

As gimnospérmicas sao genericamente anemofilas (polinizadas pelo vento) e anemocdricas
(sementes dispersas pelo vento). As interacbes mutualistas com animais sao, nestas plantas,
secundarias e residuais. Por oposicao, a assombrosa diversidade das relagcdes mutualistas com os
animais constitui um dos maiores trunfos evolutivos das angiospérmicas.



Ill. Ciclos de vida das plantas com semente

2. Ciclo de vida das
gimnospérmicas

Gimnospermicas atuais

As gimnospérmicas atuais (acrogimnospérmicas) dividem-se em cinco grandes grupos
(subclasses): Cycadidae, Ginkgoidae, Cupressidae, Pinidae e Gnetidae (Figura -).
Correntemente, sdo aceites cerca de 1045 espécies de gimnospérmicas, repartidas por 84 géneros
e 12 familias (Christenhusz et al., 2011; Roskov et al., 2019). As 'coniferas' (Pinidae + Cupressidae)
incluem a maior parte dos géneros (70) e das espécies (615). Os restantes trés grupos de 'nao
coniferas' compreendem: 317 espécies de cicadéfitos (em 10 géneros repartidos por 3 familias);
um Unico ginkgdfito vivo (Ginkgo biloba, Ginkgoaceae); e 112 gnetéfitos em trés familias
monogenéricas (Ephedraceae, Welwitschiaceae e Gnetaceae).

Org&os de suporte, estruturas
reprodutivas e estrobilos

Nas gimnospérmicas, os fendmenos anatémicos e fisioldgicos relacionados com a reproducao
sexuada decorrem em estruturas reprodutivas unissexuais. Em contraste, as angiospérmicas
possuem um érgao especializado na reproducao sexual que é originalmente hermafrodita: a flor.

Nas gimnospérmicas monoicas, cada individuo possui, em diferentes pontos da sua copa,
estruturas reprodutivas @ e Q; e.g., os pinheiros (Pinus, Pinaceae) e os abetos (Abies, Pinaceae).
Nas espécies dioicas, numa mesma populacao coexistem individuos exclusivamente & e individuos
Q; e.g., 0 ginkgo e o teixo (Taxus baccata, Taxaceae) (Figura IV.C.2.12-A).

Nas gimnospérmicas atuais, os orgaos de suporte (de sacos polinicos ou primérdios seminais)
surgem, salvo raras excecdes, agregados. As estruturas reprodutivas unissexuais resultantes desta
agregacao arquiteténica designam-se genericamente por estrébilo (ou cone) (Figuras IV.C.2.1 e
IV.C.2.1.2). Existem duas excecdes: nao sao, geralmente, considerados estrébilos as estruturas
reprodutivas @ das Taxaceae nem as do ginkgo (Figuras IV.C.2.12-A e IV.C.2.5).

O termo latino strobilus refere-se originalmente a estruturas reprodutivas em forma de cone,
constituidas por um eixo caulinar central, no qual se inserem escamas gue, na maturidade, se
tornam lenhosas. Com este sentido estrito, o termo é aplicado tanto as gimnospérmicas como a
alguns fetos (e.g., Equisetum). Contudo, na bibliografia botanica atual, constata-se a tendéncia de



aplicar o termo estrébilo num sentido lato a todas as estruturas reprodutivas que aglomeram
6érgaos de suporte de microsporangios e/ou de primérdios seminais. Sob este prisma conceptual,
também a flor das angiospérmicas pode ser definida evolutivamente como um estrébilo altamente
modificado e, regra geral, bissexual.

Nas plantas com semente, o pélen forma-se e matura no interior de sacos polinicos. Nas
gimnospérmicas, estes sacos polinicos dispdem-se em grupos de 2 a 12 na face abaxial (inferior)
de microsporofilos foliares muito especializados —as escamas polinicas (Figuras IV.C.2.6-A,C e
IV.C.2.8-A). Estes 6rgaos de suporte estdo, por sua vez, e em nimero variavel, sempre organizados
em estrobilos d. Os estrébilos & da esmagadora maioria das acrogimnospérmicas sao
anatomicamente simples (com eixos nao ramificados) (Schulz et al., 2014).

Os primérdios seminais das gimnospérmicas atuais contactam diretamente o exterior — ndo estdo
encerrados num pistilo, como ocorre nas angiospérmicas. Consoante o grupo taxonédmico, os
primérdios seminais das gimnospérmicas apresentam-se espacialmente arrumados de quatro
formas:

e Solitarios, envolvidos por uma estrutura carnuda de origem foliar (arilo), como nas
Taxaceae (com algumas excecoes) (Figura IV.C.2.12-A);

e Aos pares (raramente solitdrios ou em grupos de trés), na extremidade de um ramo fértil
curto e bifurcado, como no Ginkgo (Figura IV.C.2.5);

e Na margem de megasporofilos pouco modificados, aglomerados em estrébilos @ laxos,
como no género Cycas (Cycadaceae) (Figuras IV.C.2.4-A,B);

o Em estrébilos ¢ compactos/congestos, geralmente lenhosos e de estrutura anatémica
muito variavel; tipo mais frequente (vd. «Interpretacao evolutiva do estrébilo @»; Figura
IV.C.2.4-C,D, Figura IV.C.2.6-B,D e Figura IV.C.2.8-C,D).

As angiospérmicas tém uma camada externa extra, e exclusiva, de protecdo do gametéfito e do
gameta Q: o carpelo (um ou mais organizados em pistilos). A solucao encontrada na linhagem das
gimnospérmicas foi distinta, uma vez que o seu primérdio seminal (mais concretamente, o
micrépilo) tem de estar fisicamente exposto ao exterior durante a polinizacao para captar o pélen.
Assim, em grupos avancados como as araucariaceas, as 'coniferas' e as zamiaceas, o primérdio
seminal estd inserido (e parcialmente fundido) numa escama protetora, no ambito de um estrdébilo
lenhoso. Esse mesmo estrébilo, logo apds a polinizacao é aproveitado para encerrar ao exterior e
proteger os primérdios fecundados e, mais tarde, ja maduro, eventualmente auxilia a dispersao da
semente.



Escama polinica

Saco polinico

Figura IV.C.2.1. Estrutura do estrébilo & das Pinaceae. Cone & de Pinus sp. (Pinaceae). N.b.:
sacos polinicos preenchidos com graos de poélen inseridos na face abaxial de escamas polinicas.
[Cortesia da Cornell University Plant Anatomy Collection].

Figura IV.C.2.2. Estrutura do estrébilo @ das Pinaceae. Cone de Pinus wallichiana (Pinaceae). N.b.:
no canto inferior esquerdo, escamas ovuliferas com um primérdio seminal apenso na base,


https://esa.ipb.pt/livros/uploads/images/gallery/2026-03/323-editado-cone-mac-pinus-copia-2.jpg
https://esa.ipb.pt/livros/uploads/images/gallery/2026-03/324-editado-cone-fem-pinus-walis-copia.jpg

axiladas por uma escama tetriz. [Cortesia da Cornell University Plant Anatomy Collection].

Interpretacéo evolutiva do estrdbilo
feminino

A interpretacdo evolutiva do estrébilo @ nos cinco grandes grupos de acrogimnospérmicas é

complexa e controversa. Embora nao se tenha ainda atingido uma interpretacao de absoluto
consenso, é hoje claro que os estrébilos, e as suas respetivas componentes anatémicas, nem
sempre sao estruturas homélogas entre os diferentes grupos.

Nas Cycadaceae (Cycadidae), a familia de acrogimnospérmicas que retém mais caracteristicas
ancestrais (plesiomorfias), os primérdios seminais estao localizados na margem de megasporofilos
gue mantém ainda uma nitida morfologia foliar. Estes megasporofilos, por sua vez, agrupam-se no
topo dos caules, diferenciando um estrébilo @ laxo (Figura IV.C.2.4-A,B). Os primdrdios seminais
estao totalmente a descoberto antes da polinizacdo, uma exposicao que, nas plantas atuais, sé
tem equivalente no ginkgo. Nas Zamiaceae, a familia mais avancada da subclasse Cycadidae, os
megasporofilos estdo metamorfoseados em escamas lenhosas organizadas em estrébilos muito
semelhantes aos cones de algumas pindceas, com os primdérdios seminais bem resguardados no
seu interior (Figura IV.C.2.4-D). Os estrébilos @ dos cicadéfitos dizem-se simples porque se
circunscrevem a um Unico eixo com folhas modificadas (megasporofilos) apenas — nao sao caules
ramificados.

O ginkgo segue um modelo arquiteténico completamente diferente: as estruturas reprodutivas @
resumem-se a um ramo fértil bifurcado (ou trifurcado), que ostenta apenas 2 ou 3 primdérdios
seminais na extremidade distal (nUmero maior em algumas espécies fésseis de ginkgofitos).
Supoe-se que este ramo fértil seja o resultado evolutivo da hiper-simplificacdo de um estrébilo @
ancestral.

No eixo central do estrébilo @ das pinaceas (a Unica familia do clado dos pinéfitos) inserem-se dois
tipos de componentes: a escama (ou bractea) tetriz e a escama ovulifera (Figuras IV.C.2.2 e
IV.C.2.12-B,C). Cada escama tetriz axila uma escama ovulifera; por sua vez, na face adaxial
(superior) de cada escama ovulifera repousam 2 primérdios seminais (Figura 1V.C.2.12-B). O
botanico sueco C. R. Florin (1894-1965) propds que a escama tetriz tem origem foliar — é uma
verdadeira bractea —, sendo a escama ovulifera um sistema caulinar modificado (ndo é uma
bractea) (Florin, 1951). O desenho e a dimensao relativa das escamas tetriz e ovulifera sao
atributos morfolégicos muito valorizados na taxonomia e segregacao dos géneros de pinaceas
(Figura IV.C.2.12-C). Portanto, o estrébilo @ das pinaceas é, na realidade, um sistema de caules,
i.e., um estrébilo composto muito simplificado, desprovido de megasporofilos (Figura IV.C.2.7-A).

Os cupresséfitos sao morfologicamente muito mais diversos do que os pinéfitos. Comportam cinco
familias atuais: Araucariaceae, Podocarpaceae, Sciadopityaceae, Cupressaceae (que agora inclui as
antigas Taxodiaceae) e Taxaceae. Na familia das cupressaceas (a mais diversa do grupo), as
escamas ovuliferas estao reduzidas a uma mera protuberancia (invisivel nas frutificacdes maduras)



nos géneros mais basais da familia (em parte das antigas taxodidceas, e.g., Sequoia e Cryptomeria
). Este resquicio evolutivo caulinar desaparece por completo nos grupos mais avancados da familia
(as Cupressaceae s.str.). Em ambos os casos, os estrébilos @ das cupressaceas sao constituidos por
um eixo principal (por vezes muito curto) revestido por bracteas, homdlogas das bracteas tetrizes
dos pinéfitos — natureza foliar, portanto (Figura IV.C.2.3, Figura IV.C.2.7-A). Estas bracteas (ou
escamas) classificam-se como férteis ou estéreis consoante suportem, ou nao, primérdios
seminais. Por sua vez, as bracteas podem tornar-se lenhosas (e.g., Cupressus e Chamaecyparis) ou
carnudas (e.g., Juniperus), sendo esta Ultima modificacdo uma clara adaptacao a dispersao das
sementes por animais (zoocoria).

Nas Araucariaceae, uma familia basal de cupresséfitos com grande importancia florestal no
hemisfério Sul, os estrébilos @ exibem apenas bracteas férteis, na superficie das quais se inserem
os primdrdios seminais (Conway, 2013). Nas antigas taxodiaceas, os primérdios estao localizados
na axila ou na base das bracteas: as bracteas sao também férteis (Tomlinson & Takaso, 2002). Nas
cupressaceas mais evoluidas (e.g., Cupressus), os primérdios seminais inserem-se em varias
camadas diretamente no eixo central dos estrdbilos: as bracteas sao meramente estéreis e
protetoras (IV.C.2.7-B). Conclui-se, entdo, que os estrébilos @ sdo morfologicamente compostos
(ramificados) nas antigas taxodiaceas, e secundariamente simples nas Cupressaceae s.str.

Os estrébilos @ das pinaceas e das cupressaceas evidenciam, portanto, uma ontogenia e uma
morfologia de todo distintas (Figura IV.C.2.7) e, muito provavelmente, nem sequer partilham uma
ancestralidade comum direta. Alguns autores estendem abusivamente o conceito de megasporofilo
as bracteas férteis das cupressaceas e de outras familias de cupresséfitos, enquanto outros
consideram que nao ha quaisquer evidéncias destas estruturas foliares nos estrébilos das
gimnospérmicas atuais. O debate evolutivo continua em aberto. Para evitar inconsisténcias, neste
manual e no ambito das gimnospérmicas, apenas se aplica o termo megasporofilo aos cicadoéfitos.

A tendéncia evolutiva para a simplificacdo do estrébilo @ ocorreu de forma convergente e
independente em varias linhagens de 'coniferas'. O estrébilo dos zimbros (Juniperus) possui apenas
de 1 a poucos primérdios. As Podocarpaceae, uma familia com alguma express&o na Africa tropical
e Australdsia, retém apenas um 6rgao de suporte de primérdios seminais (homélogo da escama
ovulifera das pindceas) denominado epimacio, por baixo do qual se insere um nimero variavel de
bracteas estéreis, algumas das quais se tornam carnudas e coloridas na maturacdo (Conway, 2013;
Figura IV.C.2.11). As Taxaceae, uma familia muito avancada de cupressdfitos, representam o caso
mais extremo de simplificacao do estrébilo @: nos teixos (Taxus), diferenciam-se apenas primérdios
seminais solitarios, encapsulados basalmente por um arilo carnudo na extremidade de ramos
curtos. Embora morfologicamente estas estruturas de Ginkgo e Taxus nao se assemelhem a
estrébilos, os estudos filogenéticos mostram que os ancestrais de ambas as familias possuiam
estrébilos complexos. Por essa razao, a taxonomia moderna considera que todas as estruturas
reprodutivas das gimnospérmicas, quer @ quer &, sdo, na sua esséncia evolutiva, estrébilos.

O grupo mais derivado das acrogimnospérmicas, os gnetéfitos, reparte-se por trés familias de
plantas dioicas (com raras excecdes) de morfologia extremamente dispar. Os gnetéfitos possuem
estrébilos compostos unissexuais, cuja complexidade morfolégica nao sera aqui discutida ao
pormenor (Figura IV.C.2.9). Pontualmente, algumas espécies do género Gnetum (Gnetaceae)
produzem estrébilos bissexuais (embora funcionalmente &) constituidos por anéis com vérios



verticilos de microsporofilos, distalmente rematados por verticilos de primérdios seminais estéreis.
Nestes casos, a gota de polinizacdao segregada pelos primérdios estéreis evoluiu para uma
recompensa acucarada destinada a atrair insetos polinizadores (Endress, 1996). A tendéncia para
aproximar fisicamente os esporangios @ e d, embora sem a criacao de verdadeiros estrébilos
bissexuais funcionais, repete-se na Welwitschia (Endress, 1996). Os estrébilos @ destas plantas,
porém, tém sempre e apenas verticilos de primérdios seminais. Nos gnetdfitos, tanto as estruturas
de suporte dos sacos polinicos como os préprios primérdios seminais tém na sua base bracteas
fundidas que formam uma estrutura andloga a um perianto floral (Kubitzki, 1990).

As multiplas convergéncias evolutivas morfolégicas e ecoldgicas dos gnetéfitos com as
angiospérmicas (recorde-se que as flores sdao um estrébilo bissexual) foram, durante quase um
século, uma fonte inesgotdvel de equivocos evolutivos. Entretanto, a filogenémica moderna veio
demonstrar cabalmente que os gnetdéfitos, ao contrario do que se supunha, ndo sao os parentes
evolutivos mais préximos das angiospérmicas (Ran et al., 2018).

Figura IV.C.2.3. Natureza foliar das bracteas do estrébilo @ das Cupressaceae: galbulos
teratogénicos de Cryptomeria japonica (Cupressaceae, Cupressidae). Os meristemas que deram
origem a estes galbulos reverteram para uma condicdo vegetativa apds diferenciar as bracteas do
estrébilo Q. Provavelmente, mantiveram-se funcionais até que a morte programada das células dos
estrébilos maduros interrompeu as suas conexdes vasculares com o ramo onde se inserem. [llha
de S. Miguel, Acores; fotografia do autor].
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Figura IV.C.2.4. Estruturas reprodutivas de Cycadidae. A) Cycas revoluta (Cycadaceae), estrébilo
Q@ imaturo. B) Mesma espécie, megasporofilo com primérdios seminais na base. C e D)
Encephalartos munchii (Zamiaceae), estrébilos & e Q, respetivamente; espécie endémica de
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Mocambique polinizada por coledpteros curculionideos. [A e B) fotografias do autor; C e D)
cortesia de Pedro Capelal.
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Figura IV.C.2.6. Estruturas reprodutivas de Pinaceae (Pinidae). A) Estrébilos & de Pinus pinaster
aglomerados em grande nimero ao longo de um ramo do ano. B) Estrébilo @ da mesma espécie
pouco depois da polinizacao, com os primérdios seminais isolados do exterior em consequéncia do
crescimento intercalar das escamas ovuliferas. C) Estrébilos & de Cedrus atlantica; n.b.: separacao
das escamas polinicas e deiscéncia do pdlen de cima para baixo. D) Na mesma espécie, estrébilos
Q; n.b.: graos de pélen aderidos as escamas ovuliferas. [Fotografias do autor].
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Figura IV.C.2.7. Representacado diagramatica do estrébilo @ composto e secundariamente simples
nas coniferas (em corte longitudinal). A) Estrébilo @ composto de Pinaceae. B) Estrébilo @
secundariamente simples de Cupressaceae s. str.. Estruturas caulinares a castanho; estruturas
foliares (bracteas) a negro; primérdios seminais a cinzento. [Original].
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Figura IV.C.2.8. Estruturas reprodutivas de Cupressaceae (Cupressidae). A) Estrébilos o de
Chamaecyparis lawsoniana com sacos polinicos por abrir inseridos na face dorsal de
microsporofilos. B) Estrébilo @ da mesma espécie; n.b.: primérdios seminais livres em varias
camadas na axila das bracteas, com uma gota de polinizacao exsudada pelo micrépilo; as bracteas
depois de maduras dao origem as escamas dos galbulos (Figura IV.C.2.12-D). C) Estrébilos & de
Juniperus oxycedrus; n.b.: posicdo axilar dos estrébilos, enquanto em Chamaecyparis sao
terminais. D) Estrébilos @ da mesma espécie; n.b.: bractéolas a revestir o caule que suporta o
estrobilo; as bracteas sao carnudas na maturacao (Figura IV.C.2.12-E). [Fotografias do autor].

Figura IV.C.2.9. Estruturas reprodutivas dos gnetéfitos. A) Gnetum africanum (Gnetaceae): 1 e 4
- hédbito; 2 - pormenor do estrébilo ¢; 3 - microsporofilo com varias bracteas na base; 5 - estrébilo
Q; 6 - semente. B) Gnetum gnemon: estrébilo & com verticilos de microsporofilos encimados por
verticilos de primérdios seminais estéreis que, apesar de tudo, produzem uma gota de polinizacao
(visivel na figura). C) Ephedra fragilis subsp. fragilis (Ephedraceae): pormenor de estrébilo @ com
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primérdios seminais revestidos com bracteas; a hipétese de que as pecas bracteolares de uma
gnetacea estdo na origem do perianto floral é tentadora, mas falsa (volume IlI). D) Na mesma
espécie, estrébilos maduros constituidos, neste caso, por uma semente madura rodeada por

bracteas carnudas e vermelhas; n.b.: caules articulados. [A)http://www.prota.org; B) cortesia de

Kevin C. Nixon e http://www.plantsystematics.org; C e D) cortesia de Miguel Porto e de Flora-on].

Biologia da reproducao

O ciclo de vida das plantas do género Pinus é, muitas vezes e de forma muito redutora, assumido
como a referéncia estrutural e evolutiva para todas as gimnospérmicas (Figura IV.C.2.13). E
importante ter presente que, embora formem um grupo monofilético, as gimnospérmicas atuais
constituem um conjunto de plantas com semente extremamente heterogéneo e antigo (muito
anterior a emergéncia das plantas com flor), com clados que divergiram entre si ha centenas de
milhdes de anos. Nos paragrafos que se seguem, resumem-se algumas das diferencas da biologia
da reproducao, e implicitamente, do ciclo de vida, que separam os cinco grandes grupos de
gimnospérmicas atuais: Cycadidae, Ginkgoidae, Cupressidae, Pinidae e Gnetidae. Mas antes de
prosseguir, recomenda-se uma leitura atenta do ciclo genérico da Figura IV.C.2.13.

Micro e megasporogénese. Primordio seminal

Os graos de pdlen (n) diferenciam-se por meiose, e em enorme ndmero, a partir de microsporécitos
(2n) no interior de sacos polinicos. Nas angiospérmicas, o micrésporo sofre uma primeira mitose
(seguida frequentemente de uma segunda mitose restrita a célula generativa), pelo que o pdlen é
libertado com 2 ou 3 células e, no momento da fecundacao, o gametéfito & tem invariavelmente 3
células. As contas sao mais complexas nas gimnospérmicas, porque o seu gametéfito & (pelo
menos no momento da fecundacado) é bastante menos reduzido do que o das angiospérmicas. O
polen é libertado com 1 a 5 células, com a notavel excecao das podocarpaceas, cujo pdlen pode
ultrapassar as 40 células no momento da dispersao. O grao de pélen das Taxaceae, por outro lado,
é libertado contendo apenas uma célula; para todos os efeitos, € um micrésporo puro, um caso
Unico entre as plantas com semente (Anderson & Owens, 2000).

No momento da libertacao dos gametas (i.e., ja as portas dos arquegdnios), o microgametéfito
maduro tem, por exemplo, 3 células nas Cupressaceae, 4 nas Taxaceae, 5 nas Cycadidae, 6 no
Ginkgo e nas Pinaceae, e dezenas nas Podocarpaceae (Fernando et al., 2009). Ao invés do que
sucede nas angiospérmicas, os especialistas conseguem ainda reconhecer no microgametéfito das
gimnospérmicas (exceto nas cupressaceas) residuos evolutivos do protalo (1 ou 2 células protaliais
estéreis) e do anteridio (1 célula anteridial). Contudo, a semelhanca das angiospérmicas, ocorre
sempre a diferenciacdo de uma célula do tubo e de uma célula generativa (que dara origem, apés
a polinizacdo, a 2 gametas &, com raras excecoes) (Fernando et al., 2009).

Como sera detalhado no volume I, nas plantas com semente o saco embrionario (megagametéfito
ou gametéfito Q) resulta da germinacao de um megasporo confinado pelas préprias paredes do
esporo (endomegasporia). Por seu turno, o gametdéfito @ germinado fica retido de forma
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permanente (endoprotalia) no interior do megasporangio (nucelo). Adicionalmente, megasporangio
é externamente envolvido por um ou dois tegumentos de origem caulinar (um nas
gimnospérmicas, um ou dois nas angiospérmicas), constituindo um primérdio seminal. Esta
acumulacao de camadas de protecao sobre os primérdios seminais é uma forte tendéncia evolutiva
partilhada pelas plantas e pelos animais (Grant, 1950).

Ao contrario do que se verifica nas angiospérmicas, na esmagadora maioria das gimnospérmicas a
diferenciacao funcional dos megaspordcitos (2n) depende do estimulo quimico da polinizacao: é,
portanto, posterior a esta. O megaspordcito gera, por meiose, 4 megdasporos (n), um dos quais
(geralmente, o calazal, i.e., o mais afastado do micrépilo) sobrevive, germina e da origem ao
gametéfito @. O gametdfito @ maduro das gimnospérmicas contém milhares de células e diferencia
multiplos arquegénios: 2 a 5 nas 'coniferas’, geralmente em muito maior nimero nas Ginkgoidae e
Cycadidae, e 1 a 3 em Ephedra (o mais basal dos trés géneros de Gnetidae) (Fernando et al.,
2009). Curiosamente, as células do gametéfito @ das Ginkgoidae sao clorofiladas (verdes). Cada
arquegonio tem a sua custdédia uma Unica oosfera. O desenvolvimento de arquegénios tipicos,
contudo, nao é claro em dois géneros muito derivados de Gnetidae — Welwitschia (Figura 7) e
Gnetum —, tal como, alids, acontece nas angiospérmicas (Carmichael & Friedman, 1995).

Nas Ginkgoidae e nas Cycadidae, o primérdio seminal tem a mesma dimensdo da semente
madura, que é atingida logo depois da polinizacdao, mas antes da fecundacao ocorrer. Este padrao
de crescimento constitui um investimento reprodutivo de elevadissimo risco energético, pois, se o
primérdio nao for fecundado e abortar, a planta deita a perder um imenso investimento em
biomassa e reservas. As 'coniferas' (Cupressidae + Pinidae) sao mais eficientes porgue, embora
também acumulem reservas no gametéfito @ antes da fecundacado, a maior parte desta
acumulacao é, geralmente, desencadeada pela polinizacao. As 'coniferas' conseguem ainda
abortar precocemente primérdios nao polinizados, realocando atempadamente parte da sua
energia. As angiospérmicas, contudo, otimizaram este processo ao extremo da eficiéncia, uma vez
gue s6 comecam a acumular reservas no endosperma (através da dupla fecundacao) se a singamia
for bem-sucedida (Baroux et al., 2002).

Polinizacao

Embora, por causa dos Pinus, a monoicia seja a condicao mais comum na natureza em termos de
biomassa, a maioria das espécies de gimnospérmicas é, na verdade, dioica. A dioicia é um
mecanismo radical para forcar a polinizacao cruzada. Como nao possuem os sistemas genéticos de
autoincompatibilidade pré-zigética das angiospérmicas, as gimnospérmicas monoicas reduzem o
risco de autopolinizacao posicionando as estruturas reprodutivas @ nos ramos mais altos da
candpia, por cima das estruturas o (Niu et al., 2016).

Os graos de pdlen sao transportados massivamente pelo vento (polinizacao anemdfila), sendo
diretamente capturados pelos primérdios seminais, os quais, para o efeito, secretam para o
exterior do micrépilo uma gota de polinizacao, frequentemente visivel a olho nu (Figura IV.C.2.8-
B). Nas 'coniferas', a conjugacao aerodinamica da forma dos ramos, folhas e estrébilos gera
pequenos vortices de ar que conduzem os graos de pdlen diretamente em direcdo ao micrépilo dos
primérdios seminais (Niklas, 1984). As Cycadidae e as Gnetidae sao, contudo, secundariamente



polinizadas por insetos (e.g., coledpteros nas cicas). Em algumas espécies destes dois grupos, a
préopria gota de polinizacao funciona como recompensa alimentar acucarada.

Os acUcares dissolvidos na gota de polinizacdo reduzem as perdas de dgua por evaporacao e, ao
aumentarem drasticamente a viscosidade do liquido, diminuem a probabilidade da gota se soltar
do micrépilo pela acao direta do vento e da agitacdo mecanica dos ramos (Lunau, 2002). Ainda
assim, a folhagem de géneros como Chamaecyparis e Cupressus fica frequentemente pegajosa
devido a acumulacao de gotas que se destacam dos primdrdios seminais no pico do periodo de
polinizacao. Os graos de pdélen afundam-se na gota de polinizacdo (ou sao arrastados ativamente
guando esta é fisiologicamente reabsorvida pela planta) e entram no primérdio. Em seguida, a
porcao da gota que fica exposta ao exterior seca e sela hermeticamente o micrépilo. O
microgametéfito fica assim protegido no interior da camara polinica (Chamberlain, 1935), num
ambiente mantido mais ou menos assético pela acdo de proteinas antimicrobianas previamente
dissolvidas na gota de polinizacao (Poulis et al., 2005).

Fase progamica e fecundacao

No interior da camara polinica, o pélen germina na superficie do nucelo, rompe a esporoderme
(exina) e diferencia um tubo polinico. O tubo penetra o nucelo de forma intercelular (digerindo a
lamela média), ao mesmo tempo que o microgametéfito vive uma sequéncia final de mitoses que
desemboca na formacdo dos gametas d'. O tubo polinico tem de vencer uma barreira mecanica de
0,1 a 3 mm de espessura de nucelo, um tecido que ja ndo diferencia uma barreira nas
angiospérmicas (Williams, 2008). O tubo polinico das gimnospérmicas mantém uma continuidade
citoplasmica total entre a sua extremidade de crescimento e o grao de pdlen original; por essa
razao, € muito mais curto do que o tubo das angiospérmicas (Fernando et al., 2009). Em contraste,
no tubo polinico das angiospérmicas diferenciam-se, a cada passo do seu avanco, tampdes
isolantes de calose que mantém as células espermdticas e o citoplasma ativo sequestrados apenas
na extremidade distal do tubo, permitindo que este atinja comprimentos assinalaveis (e.g.,
descendo ao longo de todo o estilete do milho) (Lord, 2000).

Nas Ginkgoidae e nas Cycadidae, o tubo polinico (que tem uma funcdo meramente
haustorial/alimentar) rompe-se na proximidade da camara arquegonial: cada tubo liberta dois
gametas flagelados (anterozoides) que nadam ativamente no fluido rumo as oosferas (zooidogamia
ou sifonogamia imperfeita). A observacao de gametas o flagelados nestas plantas de semente
estabeleceu uma conexdo evolutiva entre os 'pteridéfitos' e as gimnospérmicas, sendo considerada
uma das mais importantes descobertas cientificas botanicas do século XIX. Nas Cupressidae,
Pinidae e Gnetidae — i.e., no grosso das gimnospérmicas atuais —, o tubo polinico conduz e coloca
as células espermaticas imdveis em contacto direto com as oosferas (sifonogamia verdadeira).

No Ginkgo biloba, o intervalo que medeia entre a polinizacdo e a fecundacao é de 4 a 5 meses,
caindo em seguida os primdrdios recém-fecundados ao solo (Del Tredici, 2007). Este intervalo
ronda os 6 a 12 meses nas Cycadidae, e pode estender-se de 3 meses a uns impressionantes 24
meses nalgumas 'coniferas' (Singh, 1978 cit. em Williams, 2009). Nas Gnetidae, a dinamica é muito
mais rapida: decorre apenas 1 semana em Gnetum e 10 a 36 horas em Ephedra (Fernando et al.,
2009). Cada oosfera é fecundada por um Unico nucleo espermatico. Em dois géneros de Gnetidae (



Gnetum e Ephedra) foi descoberto um esboco evolutivo de dupla fecundacao; contudo, o tecido
nutritivo de reserva permanece invariavelmente haploide, tal como nos restantes grupos de
gimnospérmicas, nao se formando um endosperma verdadeiro (Carmichael & Friedman, 1995;
Friedman, 2014).

Na maior parte das espécies atuais — excetuando o género Cycas, o Ginkgo e a maioria das
Taxaceae —, logo apés a polinizacao, os primérdios fecundados, como se referiu, sao rapidamente
envolvidos pelo crescimento de estruturas adjacentes provenientes do estrébilo @(escamas), as
guais os isolam do exterior e os protegem de agentes biéticos e abiéticos durante o longo
desenvolvimento do embrido (Figura IV.C.2.6-B).

Poliembrionia

A existéncia comum de multiplos arquegdnios num Unico megagametéfito gera frequentemente
mais do que um embrido viavel (poliembrionia simples; simple polyembryony) e, implicitamente,
varios embrides em cada primérdio seminal. Este fendmeno é quase universal nas
gimnospérmicas. Sobretudo em alguns géneros de Pinaceae, ocorre também, e com grande
frequéncia, um outro tipo de embrionia, a poliembrionia por clivagem (cleavage polyembryony),
gue se verifica quando um Unico embrido jovem se cinde vegetativamente em varios outros
embrides idénticos. Em Pinus, é comum o inicio da formacao de até 8 embrides. Em ambos os
sistemas, porém, a competicao interna dita que geralmente apenas um embrido sobrevive até a
fase final — as sementes maduras de gimnospérmicas raramente contém mais do que um embrido
viavel.

Nao se conhecem nas gimnospérmicas sistemas genéticos de autoincompatibilidade pré-zigética
(antes da fecundacao) nem mecanismos de selecao de gametas (competicao de tubos polinicos)
similares aos que ocorrem no estilete das angiospérmicas (vd. «Sistemas de
autoincompatibilidade» e «Competicao do pélen. Selecdo de gametas»). Foi proposto que a
poliembrionia simples e por clivagem funciona, nestas plantas, como um mecanismo alternativo de
selecao (pds-zigodtico) da melhor descendéncia (Zavada & Taylor, 1986). Este sistema de triagem
competitiva atua internamente enquanto os embrides sao ainda muito pequenos, mas, ainda
assim, é substancialmente menos eficiente do que os sistemas pré-zigéticos das angiospérmicas e
acarreta custos energéticos incomparavelmente superiores para a planta materna.

Semente

As gimnospérmicas nao tém cotilédones com funcao de reserva, ndao produzem endosperma e o
nucelo (i.e., o megasporangio diploide materno, 2n) tem um papel transitério na nutricao dos tubos
polinicos e na diferenciacdo do gametéfito @ (na semente madura da esmagadora maioria das
gimnospérmicas, o nucelo resume-se a um vestigio ensanduichado entre o tegumento e o corpo do
gametoéfito Q). As reservas nutritivas da semente sao exclusivamente constituidas por tecido
gametofitico (haploide) de origem materna, i.e., pelo préprio saco embrionario (gametdfito Q ou
megagametoéfito). Portanto, durante a germinacao, o embrido das gimnospérmicas consome o
gametéfito Q. Estdo em causa um tecido de reserva e um processo evolutivo sem paralelo nas



angiospérmicas. Os modernos manuais de botanica evitam a designacao obsoleta de endosperma
primario para o gametéfito @, porque esta cria uma falsa ideia de homologia morfolégica e
evolutiva (v. Raven et al., 2014; Simpson, 2019).

O intervalo total entre a polinizacao e a maturacao final das sementes ronda 1 ano na grande
maioria das gimnospérmicas. E um pouco mais curto no Ginkgo biloba (Del Tredici, 2007). Em
algumas espécies de Cycas (Cycadidae), o processo estende-se por impressionantes 2,5 anos
(Pant, 2002). As sementes dos pinheiros (Pinus) amadurecem tipicamente em 2 anos (e.g.,
pinheiro-bravo, Pinus pinaster) ou até 3 anos (e.g., pinheiro-manso, Pinus pinea). E igualmente
frequente as sementes cairem ao solo de forma ainda imatura (e.g., Ginkgo, cicas e Gnetum),
terminando o desenvolvimento embrionario ja na folhada. Como se referiu, as angiospérmicas
reproduzem-se, por oposicao, com uma enorme rapidez. No Ginkgo e nas Cycadidae, ao contrario
das 'coniferas', as sementes maduras ndo suportam a desidratacao — sao sementes recalcitrantes.
As sementes das gimnospérmicas apresentam geralmente dois cotilédones embrionérios (embora
sejam numerosos verticilados no género Pinus; Figura IV.C.2.10) e sao extremamente ricas em
lipidos e proteinas.

As sementes do ginkgo e dos teixos diferenciam-se e amadurecem sem qualquer protecao
estrobilar lenhosa. As sementes de ginkgo desenvolvem uma sarcotesta carnuda e espessa, com
um odor desagradavel a acido butirico na maturacao (assemelhando-se a manteiga rancosa) —
razao pela qual o planeamento urbano evita a plantacao de arvores @ em passeios e jardins. Os
ancestrais dos ginkgos foram certamente dispersos endozoocoricamente por dinossauros
herbivoros no Mesozoico e pela megafauna mamifera no Plistocénico (Del Tredici, 1989). Hoje em
dia, o Ginkgo biloba (a Unica espécie atual sobrevivente de toda a sua subclasse) é um fdéssil vivo
que depende do Homem para se propagar e dispersar (antropocoria). Nos teixos, as sementes
nuas surgem basalmente envolvidas por uma estrutura carnuda e vermelha (arilo), muito doce e
comestivel para as aves (embora a semente em si, e toda a folhagem da arvore, sejam
mortalmente téxicas para a maioria dos mamiferos). O arilo atua assim como a recompensa
perfeita para a dispersao endozoocérica (Figura IV.C.2.12-A). Anatomicamente, esta estrutura tem
origem foliar (resulta da fusao de duas folhas modificadas), nao cabendo, num sentido botanico
estrito, no conceito classico de arilo (Dorken et al., 2019).
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Figura IV.C.2.10. Cotilédones nas gimnospérmicas. Plantula de pinheiro-bravo com 11
cotilédones. [Cortesia de Nuno Gomes].

Frutificacoes

Designa-se por frutificacao (Figura IV.C.2.12) o estrébilo @ maduro, mono ou plurispérmico, das
gimnospérmicas. O fruto, num sentido botanico estrito, resulta exclusivamente do
desenvolvimento das paredes de um ovario apds a fecundacao (tem origem carpelar): o fruto é,
portanto, uma sinapomorfia (caracteristica exclusiva) das angiospérmicas. As frutificacdes
lenhosas das gimnospérmicas sao, assim, estruturas analogas (e ndo homdlogas) aos frutos secos
das plantas com flor.

Nas 'coniferas' reconhecem-se dois tipos fundamentais de frutificacdes:

e Galbulos (ougalbulas): estrébilos de forma tendencialmente globosa, compostos por
bracteas normalmente peltadas (em forma de guarda-chuva ou escudo) que se inserem
mais ou menos no mesmo ponto do eixo central; e.g., frutificacdes lenhosas dos ciprestes
(Cupressus, Cupressaceae). Apresentam um subtipo ecoldgico particular: os galbulos
baciformes — galbulos de bracteas intimamente fundidas e carnudas, morfologicamente
muito semelhantes a uma baga ou drupa (funcionando como tal para atrair aves),
caracteristicos dos zimbros (Juniperus, Cupressaceae) e de membros das Podocarpaceae;

e Pinhas: estrébilos alongados ou cénicos, compostos por escamas ovuliferas lenhosas
imbricadas (e.g., pinhas de pinheiro [Pinus, Pinaceae]) ou bracteas espessas (e.g., cones
das araucarias [Araucaria, Araucariaceae]) que se inserem ao longo de um eixo central
desenvolvido.



Figura IV.C.2.11. Cone Q@ de Podocarpaceae (Pinidae). Cone maduro de Podocarpus angustifolius,
uma arvore endémica de Cuba. O cone das podocarpaceas tem geralmente apenas um primérdio;
cada primérdio esta envolvido por uma escama ovulifera carnuda, o epimécio. Algumas bracteas
situadas na base do cone sdo carnudas na maturacdo, muitas vezes vermelhas, para atrairem
dispersores. [Fotografia do autor].

Figura IV.C.2.12. FrutificacOes das 'coniferas'. A) Semente solitaria de teixo (Taxus baccata,
Taxaceae) envolvida por um arilo vermelho; n.b.: bractéolas a revestir o caule que suporta a
semente. B) Estrutura de uma pinha de pinheiro-manso (Pinus pinea, Pinaceae). C) Pinha de
pseudotsuga (Pseudotsuga menziesii, Pinaceae); n.b.: bracteas tetrizes exsertas na axila das quais
se inserem escamas ovuliferas arredondadas, cada uma com duas sementes apensas (nao visiveis
na fotografia). D)Galbulos de cipreste-do-6regon (Chamaecyparis lawsoniana, Cupressaceae); n.b.:
sementes aladas na axila de bracteas peltadas (em forma de guarda-chuva). E) Géalbulos
baciformes de sabina-das-praias (Juniperus turbinata, Cupressaceae). [Fotografias do autor].

Dispersao e dorméncia
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A dispersao das 'coniferas' faz-se, sobretudo, sob a forma de semente libertada a partir de
estrébilos deiscentes. Nos abetos (Abies) e nos cedros (Cedrus), os estrébilos lenhosos maduros
desintegram-se completamente na prépria arvore, libertando-se em simultaneo do eixo central (e
caindo ao solo) as escamas ovuliferas e as sementes. Nas restantes espécies de pinaceas, as
escamas ou bracteas do estrébilo abrem higroscopicamente na maturacao (afastando-se do eixo)
para que a semente possa ser arrastada e dispersa pela forca do vento (anemocoria). Algumas
frutificacdes de gimnospérmicas (particularmente no género Pinus) sao marcadamente serotinas,
i.e., mantém-se seladas com resina durante anos e apenas abrem as escamas para dispersar as
sementes em resposta a um estimulo térmico extremo, concretamente pela acdo da passagem do
fogo de um incéndio florestal (como acontece com os cones fechados do pinheiro-bravo) (Tapias et
al.,2001).

Para auxiliar a sua aerodinamica, géneros como Araucaria, Agathis, Pinus, Cedrus, Tsuga, Abies,
Picea e tantos outros clados de coniferas, desenvolvem sementes aladas, cuja asa membranosa
ndo é mais do que o resultado da expansdo lateral das camadas superficiais do tegumento durante
a maturacao. Uma notavel adaptacao a anemocoria por semente alada ocorre também na
Welwitschia mirabilis [Gnetidae], que usa o vento do deserto da Namibia para dispersar as suas
sementes.

Por outro lado, nas 'coniferas' que desenvolveram frutificacdes de textura carnuda, nao se dispersa
a semente nua; dispersa-se a frutificacao inteira através da ingestdo e transporte por animais
frugivoros (zoocoria). Exemplos classicos sao os ja referidos zimbros (Juniperus, Cupressaceae), 0s
Cephalotaxus (Taxaceae) e as espécies de Podocarpaceae. Estruturas carnudas de origem foliar
(bracteas modificadas) de ajuda a dispersao zoocdrica ocorrem também nos gnetéfitos dos
géneros Ephedra e Gnetum. Da mesma forma ecolégica, as sementes primitivas dos cicadéfitos,
por estarem providas de uma espessa e nutritiva sarcotesta, sao ativamente procuradas e
dispersas por mamiferos terrestres ou morcegos frugivoros, havendo também espécies insulares
cujas sementes esponjosas flutuam eficazmente na agua do mar (hidrocoria) (Dehgan & Yuen,
1983).

A semelhanca das angiospérmicas, as sementes de muitas gimnospérmicas ndo germinam
imediatamente apés a dispersao, recorrendo a diversos mecanismos de dorméncia para sincronizar
a germinacdo e a emergéncia com condicdes ambientais propicias (a maior parte das espécies
temperadas e mediterranicas exibe uma dorméncia fisiolégica quebrada pelo frio).

Ciclo de vida das gimnospermicas

A Figura IV.C.2.13 resume o ciclo de vida dos briéfitos, tomando como modelo o pinheiro-bravo (
Pinus pinaster, Pinaceae).
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Figura IV.C.2.13. Ciclo de vida das Gimnospérmicas (Pinus pinaster, Pinaceae, Pinidae).
Nomenclatura das células do gametdfito & de acordo com Fernando et al. (2009). Consoante se
refere no texto, endosperma primario € uma designacao obsoleta do megametéfito. Legenda: R! -
meiose. [Traducao e adaptacao autorizada de um original de Tomas Diaz Gonzalez, Univ. Oviedo,
Espanhal].



Ill. Ciclos de vida das plantas com semente

3. Ciclo de vida das
angiospermicas

O ciclo de vida das angiospérmicas encontra-se devidamente esquematizado e explicitado na
Figura 336 e na Figura 337. O detalhe morfoldgico das suas estruturas constituintes foi
amplamente apresentado nas seccoes «Androceu», «Pélens», «Gineceu» e «Primdrdio seminal»,
enquanto os intrincados processos fisiolégicos envolvidos na sua reproducao foram escalpelizados
no primeiro ponto do macrocapitulo «Reproducao sexuada nas angiospérmicas».

Para rematar a comparacao evolutiva entre as duas grandes linhagens de espermatoéfitos, insiste-
se apenas na drastica e eficiente simplificacdo celular dos gametéfitos das angiospérmicas face
a0s macicos gametdfitos das gimnospérmicas, e nessa monumental novidade evolutiva exclusiva
das plantas com flor que é a dupla fecundacao. Este processo celular impar envolve a acao
coordenada de dois gametas ¢ e a ocorréncia quase simultanea de duas singamias (fusdes
nucleares) distintas no interior do mesmo saco embrionério (Figura 337). A primeira singamia (a
fusdo de um nucleo espermatico com a oosfera haploide) déd origem ao zigoto diploide (2n); a
segunda singamia ocorre quando o outro gameta o se funde com a célula central binucleada do
saco embriondrio (n+n) formando-se assim o ndcleo primordial de um tecido de reserva de
crescimento rapido: o endosperma secundario triploide (3n).
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Figura 336. Ciclo de vida das angiospérmicas (Prunus avium, Rosaceae). Legenda: R! - meiose.
[Traducao e adaptacao autorizadas de um original de Tomas Dias Gonzalez, Univ. Oviedo,

Espanhal.
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Figura 337. Representacdo esquematica do ciclo de vida das angiospérmicas. Legenda: caixas
brancas - processos; caixas azuis-claras - estruturas gametofiticas o; caixas verdes - estruturas
gametofiticas @; caixas cor de laranja - estruturas esporofiticas diploides; caixas lilases -
estruturas esporofiticas triploides; molduras em preto - tegumentos; (*) estruturas degeneradas
nas primeiras fases da reproducao sexual; (**) estrutura absorvida até ao final da maturacao da
semente (em sementes cotiledonares) ou durante a germinacao (em sementes endospérmicas).

[Originall.



https://esa.ipb.pt/livros/uploads/images/gallery/2026-03/337-ciclo-angiospermicas.jpg

