Estomatos em Briofitas e Pteridofitas. Alguns conceitos gerais

Resumo

Alguns aspectos dos diversos tipos de estoma-
tos nas Bridfitas e Pteriddfitas sdo discutidos aqui.
As classificagdes morfoldgicas (Van Cotthem, 1970)
e ontogenéticas (Kondo, 1962) sdo comparadas, vi-
sando a encontrar uma correlacio entre as duas.
Também sdo consideradas em detalhes as diversas
hip6teses sobre a formacdo de estomatos “flutuan-
tes”.

InTRODUCAO

Neste trabalho visamos a apresentar uma
comparacao das classificagbes morfoldgicas e
ontogenéticas mais recentes dos estomatos de
Briofitas e Pteridofitas, e a procurar encontrar
uma correlacdo entre a classificagdo morfold-
gica, segundo Van Cotthem, (1970) e ontoge-
nética segundo Kondo (1962).

ESTOMATOS EM BRIOFITAS

Apesar de se esperar que este grupo ve-
getal tenha sido bem pesquisado em relagéo a
origem e formacdo dos estomatos, isso, relati-
vamente, ha pouco tem sido feito.

O primeiro a observar a presenca de esto-
matos em musgos (Musci) foi Shimper (1848,
citado em Paton & Pearce, 1957), que descreveu
sua origem através de um levantamento de cé-
lulas epidérmicas ja existentes. Em 1886,
Vuillemin (citado em Paton & Pearce, 1957)
mostrou que a origem € igual a das plantas vas-
culares, através da divisdo de uma célula-maz
em um estdgio muito jovem do desenvolvi-
mento da capsula. Também indica que, no caso
de Sphagnum, o desenvolvimento dos estdma-
tos é incompleto. Também, em 1886, Haber-
landt (citado em Paton & Pearce, 1957) repor-
tou a auséncia de estdmatos nas hepaticas
(Hepaticae) com excecédo da fase esporofitica
de Anthoceros. Também descreveu a posicéao e
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forma dos estomatos em vérios géneros de
musgas, explicando o mecanismo do movimen-
1o estomatico.

Copeland (1902), no seu estudo sobre mo-
vimento estomatico, estudou o0s géneros
Mnium e Funaria, nos musgos, e Anthoceros,
nas hepaticas. Kuhlbradt, em 1922 (citado em
Paton & Pearce, 1957), baseado nas suas des-
cricbes de estdmatos abortados, propds uma
relacado filogenética entre Briofitas e Pteridofi-
tas através de Anthoceros. Blaikley (1932) es-
tudou as velocidades de transpiracdo de esto-
matos de Polytrichum.

A revisao de Paton & Pearce (1957), sobre
a ocorréncia, estrutura e funcéo de estdbmatos
das Briofitas da Gra-Bretanha é, provavelmente,
a mais completa e util, sobre estomatos de
Briofitas, até esta data. Apesar de s6 incluir
espécies presentes na Gréa-Bretanha, pode ser
considerada valida, a nivel genérico, para o res-
to do mundo. O artigo mais recente sobre o
assunto é o Lindsay & Finocchio (1970), o qual
ndao acrescenta maior contribuicao ao conheci-
mento da morfologia dos estdmatos nos mus-
gos.

OCORRENCIA

Nas Briofitas, os estdmatos s6 ocorrem na-
turalmente na fase esporofitica. A maioria das
capsulas apresenta um colo que une o saco
esporifero e a seta. Em alguns casos, este
colo estd mais desenvolvido, formando uma
apofise sob a area esporifera da capsula. Os
estomatos geralmente se apresentam nesta
apdfise e no colo, regides que tipicamente es-
tdo formadas por pequenas células fotossinte-
ticas. Os estdmatos podem apresentar-se dis-
tribuidos ao acaso ou formando anéis. Em al-
gumas Polytrichaceae, os estdmatos podem
apresentar-se na ranhura formada entre a seta
e a apofise.
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ONTOGENIA

O desenvolvimento dos estdmatos comeca
quando o esporofito é ainda muito jovem. Cer-
tas células podem distinguir-se neste estagio
por apresentarem cloroplastos maiores que as
outras e por conterem amido. Durante o de-
senvolvimento inicial da capsula, estas células
dividem-se longitudinaimente; logo, a lamela
media da parede mediana separa-se formando
um poro. Estes poros sdo originalmente aloi:-
gados (elipticos), porém, em alguns casos, de-
pendendo do taxon, podem até sofrer encurta-
mento e tornarem-se circulares., Ao mesmo
tempo que os poros estdo sendo formados,
pode-se observar um aumento no tamanho das
células-guardas.

Normalmente, formam-se células-guardas,
mas isto ndo € uma regra universal. Em al-
guns casos, s6 é formada uma célula-guarda,
célula que, posteriormente, é rodeada pelas
células acompanhantes. Isto pode ser freqiien-
temente observado nas Hypnaceae. Em outros
casos, células-guardas deste tipo podem ocor-
rer adjacentes a estdmatos. Shrimper (1848,
in Paton & Pearce, 1957) descreveu uma célula-
guarda solitéria e circular para Funariaceae, um
tipo que também é comum em Polytrichum e
outros géneros das Polytrichaceae.

Shimper descreveu o desenvolvimento des-
tas c€lulas como inicialmente normal, mas com
0 aumento em tamanho dos estématos, as pa-
redes medianas ndo apresentam um cresci-
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Figura 1. — 'Célula-guarda. circular em Polytri-
chum, observacdo do autor.
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Figura 2. — Estémato de Polytrichum, mostrando
a disposigio eactinocitica das células acompanhan-
tes assim como o menor tamanho das mesmas.

mentc téo rapido como as paredes laterais, de
maneira que as células-guardas permanecam
comunicadas entre si, formando uma célula-
guarda anular binucleada. Haberlandt (1886),
citado em Paton & Pearce, (1957), sugeriu que
no caso de Polytrichum, o desenvolvimento das
paredes medianas é normal, com uma posterior
reabsorcdo das mesmas.

Haberlandt também observou que a exis-
téncia de estdmatos formados por 3 ou 4 cé-
lulas-guardas é freqiiente. Paton & Pearce
(1957), indicaram que isto é certo, mas consi-
deram que s@o observacées que ndo carac-
terizam taxon algum dentro das Bridfitas, ano-
tando que este tipo de absorgdo é encontrado
em todos os grupos vegetais, quando as plan-
tas sdo expostas a condicdes anormais de cres-
cimento. No mesmo espordfito, é possivel ob-
servar tanto estomatos normais (2 células)
quanto estdmatos formados por 3-4 células.

MORFOLOGIA

A classificacdo dos estomatos, de acordo
com os tipos de células acompanhantes, indica-
nos que para as Briofitas sdo de dois tipos:
Anomocitico ou Actinocitico, segundo a classi-
ficacdo proposta por Metcalfe & Chalk (1950)
e, mais tarde, modificada e completada por Van
Cotthem entre 1968 e 1970. Em algumas espé-
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cies de Polytrichum, o tipo actinocitico é espe-
cialmente evidente, com as células acompa-
nhantes dispostas radialmente ao redor das
células-guardas, e de menor tamanho que estas

Em contraste com outros grupos vegetais
nos quais os estdmatos sdo geralmente meno
res que o restante das células epidérmicas,
nos musgos o contrério é geralmente o casc
(Ver fig. 2). O tamanho dos estdmatos dado
pela largura e comprimento de cada aparelho,
quando observada a superficie, vai desde ca.
20x20 p#m, nos cases menores, até 60 pm de
largura x 80 xm de comprimento no caso de
Polytrichum formosum. Paton & Pearce (1957}
observaram que geralmente os estomatos pe-
quenos tendem a apresentar poros circulares,
sendo que estdmatos grandes tendem a apre-
sentar poros alongados (elipsdides).

Nas Bridfitas, como em todo grupo vegetal
que apresenta estdmatos, o nivel das células-
guardas em relacdo as restantes células epi-
dérmicas pode ser de trés tipos. A maioria dos
musgos tem estdmatos ao mesmo nivel do res-
to da epiderme, ou emergentes muito pouco
acima da mesma. Em muitas espécies de
Polytrichum, Bryum, Funaria e outros, estdao no-
tavelmente acima do restante da epiderme. No
caso de Sphagnum, podem estar elevados até
doze ou mais células, o que produz um padrao
tipico na camada epidérmica. E de notar que
os estdmatos emergentes sdo geralmente gran-
des e apresentam poros compridos (Figs. 3A,
3B).

O terceiro caso representa os estbmatos
que se encontram sob o nivel da epiderme, va-
riando desde ligeiramente imersos (ex. Dicra-

Figura 3. — EstOmatos emergentes. a — Estoma-
to de Polytrichum formosum em secdo transversal
da epiderme, b — Estomato de Aulacomnium pa-
lustre, secdo transversal da epiderme. As duas fi-
guras adaptadas de Paton & Pearce (1957).

Estomatos em. ..

nium scoparium) até situacbes nas quais os
estdmatos atingem o mesmo nivel dos estratos
subepidérmicos de células, como por exemplo,
nas Mniaceae, certas espécies de Pohlia (We-
bera) e Hedwigia. Muitas espécies de Ortho-
trichium apresentam estdmatos imersos com
uma sobreposicédo parcial das células acompa-
nhantes, formando assim uma camara de ar
entre o meio ambiente e as células-guardas
(Fig. 4, a, b).

Figura 4 — a. Estémato de Ortotrichum sp em vi-
sdo superficial;, hipotético. b. Estomato de Ortotri-
chum anomale em secdo fransversal (segundo Pa-
ton & Pearce (1957).

SIGNIFICADO DA PRESENCA DE ESTOMATOS
EM BRIOFITAS

A presenca de estdmatos nas Briofitas tem
sido usada por muitos (ex. Smith, 1955) para
postuld-los como provavelmente ancestrais de
outros grupos vegetais considerados mais evo-
luidos. E um dos argumentos basicos dos de-
fensores da teoria antitética de alternancia de
geracOes para postular uma origem dentro das
Briofitas para as Pteridofitas. Porém, os de-
tensores da teoria isomérfica de alternancia de
geracOes argumentam que, provavelmente, sé
indica um ancestral comum, provido de estd-
matos para os dois grupos (Bridfitas e Pteri-
défitas) . Smith (1955) indica os dois pontos
de vista, mas sem favorecer algum deles. Na
atualidade, ndo temos suficiente evidéncia para
demonstrar de maneira inequivoca qual dos
dois conceitos é certo.

Porém, dentro das Bridfitas, os estomatos
podem ter significado taxondmico bem grande,
e ser assim (teis na compreensio da evolugéo
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do grupo. Apesar de ja termos alguns traba-
lhos a respeito, destacando-se o de Paton &
Pearce (1957), falta muito por fazer.

ESTOMATOS EM PTERIDOFITAS

O estudo de estdbmatos neste grupo é bem
mais complexo que nas Bri6fitas, e uma grande
quantidade de pesquisas estd sendo realizada
nele, entre outros por Van Cotthem, Kondo ¢
Mickel. O fato de os estdmatos dos Pterido-
fitas terem despertado tanto interesse e prova-
velmente devido a que, como no caso das
Angiospermas, os estdmatos sdo um carater
taxondmico muito Gtil.

Sendo impossivel, devido a grande quanti-
dade de material disponivel, considerar este
grupo do mesmo modo com que foram discuti-

das as Briofitas, esta secao estara limitada 2
discutir uma classificacdo de estdmatos. Dois
tipos de classificacbes principais tém sido
postuladas: a de Kondo (1962), que é uma clas-
sificagdo ontogenética, e a de Van Cotthem
(1970), que é uma classificacao morfolégica.
Deve ficar claro aqgui que estas duas maneiras
de visualizar o problema néo s@o contradito-
rias, mas complementam-se muito bem. Van
Cotthem também apresenta alguns dados onto-
genéticos no trabalho dele, mas é pouco o que
tem para oferecer neste aspecto.

Tanto Van Cotthem quanto Kondo tém
feito um levantamento bem compreensivo das
Pteridofitas; mesmo assim nao € totalmente
completo. Eles tém examinado muitos géne-
ros de cada familia, e apresentam dados para
todas as familias da classificagcdo segundo

A
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Figura 5 — Classificacio ontogenética de Kondo (1962). Diagramditica. Os ntimeros grandes 1, 2, 3, 4 da es-
querda indicam o numero de divisOes das células iniciais; os nimeros pequenos dentro das figuras indicam

a ordem das divisdes.
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Copeland (1947). As diferencas entre os dois
em relacdo ao nimero de familias s6 indica
diferenca de opinides quanto & validez taxoné-
mica de certos grupos, e ndo uma falta de pes-
quisa neles.

CLASSIFICACAO ONTOGENETICA

Kondo (1962) considerou em detalhe a
ontogenia de estdmatos de Pterid6fitas. Cons-
tatou que todos os grupos estudados estao
numa das categorias aqui relacionadas. Por
conveniéncia, a classificacéo dele esta traduzi-
da aqui diretamente da publica¢do original de
1962.

A. Células-guardas dos estomatos desenvol-
vendo-se diretamente da célula-inicial dos
estomatos.

A.1. Nao se apresentam com divisdes ce-
lulares fora das células estomaticas.

A.2. Apresentam-se com algumas divisoes
fora das células estomaticas.

B. As células-guardas dos estomatos desen-
volvem-se das células-iniciais diante de va-
rias divisdes das iniciais.

B.1. As células-guardas desenvolvem-se
através de divisoes alternas da célu-
la-inicial, e a direcdo do poro esto-
mético é paralelo a célula-mae.

A,B,C: As células-guardas desenvolvem-se
através de divisdes celulares unilate-
rais das células iniciais opostas as
partes em crescimento da epiderme
da fronde.

AB e C definem-se da seguinte ma-
neira :

A. A primeira e seguintes iniciais
dos estdomatos desenvolvem-se
unidas numa das paredes late-
rais da célula-mae no lado do
ponto de crescimento da folha.

B. A primeira e seguintes iniciais
dos estomatos desenvolvem-se
entre as duas paredes da céluia-
méae no lado do ponto de cresci-
mento da folha.

= C. A dltima célula inicial desenvol-

ve-se unida a porgao interna da
parede superior da célula-mae.

Estomatos em. ..

Sendo as caracteristicas da chave de
Kondo um pouco confusas, € importante utilizar
o quadro esquematico que ele apresenta para
esclarecer os conceitos.

Na figura 5 apresentada, observa-se que,
combinando o numero de divisbes com o
padréo de desenvolvimente, apresentam-se dez
padroes estoméaticos nas Pteriddritas: 10, 10/,
2A, 2C, 3A, 3B, 3C, 3X e 4X. Os outros padroes
que faltam sdo hipoteticamente possiveis, mas
nao foram encontrados por Kondo em nenhuma
das espécies estudadas.

CLASSIFICACAO MORFOLOGICA

Sendo impossivel aqui fazer uma relacao
completa da “nova terminologia "de tipos esto-
maticos segundo Van Cotthem, apresenta-se
aqui uma tabela indicando os principais tipos
de estdmatos propostos por ele. Nem todos
eles se encontram nos fetos, mas a tabela 1
é util para qualquer trabalho morfolégico sobre
estomatos.

Van Cotthem faz mencdo do desenvolvi-
mento ontogenético no seu trabalho, mas com
menos distingdes quanto Kondo, a respeito.
Baseados na classificacdo de Copeland, (1947)
usada tanto por Kondo quanto Van Cotthem,
tentamos aqui apresentando as familias de fe-
tos e tipos de estdmatos segundo as duas
classificagbes discutidas aqui, encontrar uma
correlacdo entre os dois sistemas. Esta cor-
relagdo tem, em muitos casos, provado ser im-
possivel de se estabelecer, como se pode ob-
servar na tabela 2.

Tanto Kondo quanto Van Cotthem, assim
como Pant (1965) e outros, tém demonstrado
que o conceito de Vesque (citado em Pant
(1965)) de que a ontogenia pode ser facilmen-
te determinada, estudando estématos adultos
ndo € sempre aplicavel, sendo que duas estru-
turas idénticas podem ser formadas de diversos
modos. Isto pode ser claramente observado,
analisando a tabela N.° 2. Vemos que é muito
dificil correlacionarmos a estrutura de estéma-
tos adultos com desenvolvimento ontogenético.
E certo que alguns casos sdo bastante 6bvios,
mas isto ndo é certo na maioria dos casos.
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TABELA 1 — Classificacio de estomatos segundo Van Cotthem, 1970. A nossa numeracio nao se encontra
no trabalho original.
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Kondo considera os padroes 10 e 10’ como
primitivos. O tipo 10 esta presente nas Ophio-
glossaceae e Osmundaceae, sendo que o tipc
10" s6 esta presente em Marratiaceae. Ophio-
glossaceae e Marratiaceae sao fetos eusporan-
giados, sendo que Osmundaceae esta classifi-
cada dentro dos leptosporangiados. Este sugere
que as Osmundas sao primitivas nesta caracte-
ristica, pelo qual Kondo sugere exclui-las dos
leptosporangiades e estabelecer outra ordem
ou sub-classe para acomodar a referida familia.

Os tipos estomaticos C e X sdo restritos
a certos grupos, e podem ser usados para indi-
car o grau de afinidade entre diversos grupos.
Estes dois tipos sdo evidentemente especiali-
zagOes dos tipos A e B. Os tipos A e B sio
mais intercambiaveis e reciprocos que os ou-
tros grupos assim como os mais comuns.

Segundo Van Cotthem, existem pelo menos
nove tipos morfoldgicos de estdomatos em fe-
tos :

Polocitico : E o tipo mais comum, ocorrendo
em 155 de 240 géneros estuda-
dos; ndo esta presente nas pri-
meiras 6 familias da tabela 2,
com excecdo dos géneros Ane-
mia e Mohlia, nas Schizaceae.

Anomocitico: Também muito freqiente, esta
presente em 85 géneros; nac
estd presente em Marratiaceae,
Loxsomaceae ou Davalliaceae, e,
nas Polypodiaceae, s6 nos fetos
Gramniticos.

Ciclocitico: Presente so em Ophioglossaceae,
Marratiaceae e Polypodiaceae.

Hipocitico : Presente s6 em Schizaceae e Pte-
ridaceae.

Diacitico : Presente em Schizaceae, Gleichnia-
ceae, Matoniaceae e Marsileaceae.
Pericitico : Em Schizaceae, Polypodiaceae e

Vittariaceae.

Desmocitico: Presente em Schizaceae, Polypo-
diaceae e Vittariaceae.

Paracitico : Presente em loxsomaceae, Cya-
theaceae, Aspleniaceae e Poly-

& podiaceae.
Estaurocitico: Presente s6 em Davalliaceae =

Aspidiaceae.

Estomatos em. ..

De acordo com a distribuicdo dos tipos es-
tométicos nas familias de Pteriddfitas, e menos
dentro destas, Van Cotthem propde aumentar
o nimero de familias para 31, baseando-se nos
tipos de estdbmatos. Também anota que o tipo
polocitico deve ser considerado avancado, sen-
do que nadc ocorre nas familias “mais primiti-
vas". Também indica que o tipo paracitico é
valioso dentro do ponto de vista taxonomico,
sendo que indica e apoia afinidades de certos
grupos, sugerindo possiveis linhas filogenéti-
cas. Porém, considera que tipos estomaticos
tais como raurocitico ndo tém valor taxonomi-
co ao nivel de familia, e, provavelmente, repre-
sentam linhas evolutivas laterais no esquema
evolutivo.

Um caso especial, conhecido s6 das Pteri-
dofitas, € o dos estdmatos “flutuantes” ou se-
gundo Van Cotthem, estdmatos periciticos. Va-
rias interpretagdes tém sido dadas, através dos
anos, a ontogenia deste tipo de estomatos.
Hildebrand, em 1866 (in Mickel & Lersten,
1967), concluiu que um estomato flutuante de-
senvolvia-se quando a célula apical de um tri-
coma bicelular modificado crescia através da
célula basal, alcancando a parede oposra da
célula basal, e, logo, desenvolvendo-se e divi-
dindo-se para produzir duas células-guardas.

Strasburger (1867, citado em Mickel &
Lersten, 1967), trabalhando com Anemia, con-
cluiu que as células-maes originavam-se em
contacto lateral com mais de uma célula epi-
dérmica. A parede formada era logo reabsor-
vida, deixando as células-guardas isoladas den-
tro de uma célula epidérmica.

Rauter, 1870 (citado em Mickel & Larsten,
1967) reportou a célula-mae como funiliforme;
é dizer, uma célula que crescia "in situ” e era
forcada sobre a superficie da epiderme pelo
crescimento proprio e da célula epidérmica
envolvente, para logo dividir-se para formar
duas células-guardas. Mickel & Lersten (1967)
apoiaram Rauter, apresentando evidéncia que
demonstra a existéncia da célula-mae funilifor-
me, e anotaram que ilusdes 6ticas poderiam
ter causado o erro dos outros (fig. 6).

Ao comparar os resultados obtidos por
Mickel & Lersten (1967) com a classificacdo
de Kondo (1962) — fig. 5, 2c-3c — observa-se
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Familia

Ontogenético (Kondo)

Morfologico (Van Kotthem)

Ophioglossaceae

10 L1
Marratiaceae 10" 1
Osmundaceae 10 17
Schizaceae 2A,2C 11,12, 13, 14,15, 17
Gleichneriaceae 2A 11, 17
Pteridaceae 24, 2X, 4X, 3A, 3B 7,12,15;,17
Parkeriaceae 3B 1%
Davalliaceae 2A, 2B, 3B 7. 15
Plagiogyriaceae 2B 17
Cyatheaceae 3X,2B, 3B 5,15, 1%
Aspidiaceae 24, 3A, 2B, 3B 15, 17
Blechnaceae 2A, 2B, 3A 15, 17
Aspleniaceae 2B, 3B 7,15,17
Matoniaceae 2B 1127
Polypodiaceae 2A,2B, 2C, 3A, 3B, 2C, 3X, 4X 1,5,18, 14,15, 17
Vittariaceae 2B, 3B 13, 14, 15, 17
Marsileaceae 11, 17.

TABELA 2 — Tipo de estomatos presentes em familias de tetos de acordo com Kondo e Van Cotthem.

Para Kondo, a terminologia é a do artigo original dele; para Cotthem, os nimeros correspondem aqueles
dados por nés aos diferentes tipos estomaticos.

Figura # — Ontogénese dos estéomatos flutuantes, segundo diversos autores. a-d, segundo Hildebrand; e-h, se-

gundo Strasburger; i, estdmato flutuante adulto, segundo Mickel & Lersten; j1, segundo Rauter. Todos ci-
tados em Mickel & Lersten (1967).
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uma diferenca na ontogenia dos estdmatos flu-
tuantes. Para Kondo, sé@o originados por uma
divisao interna de uma célula epidérmica; &
dizer a formagdo de uma célula no interior de
outra. Este conceito é bem dificil de explicar
ontogeneticamente. A explicacdo dada por
Mickel & Lersten é bem mais ldgica e facil de
explicar ontogeneticamente, e a evidéncia foto-
grafica demonstra ser este o processo ontogs-
nético correto.

Summary

A review was made of the most recent literature
on morphology and ontogeny of stomata in Bryo-
phyles and Pteridophytes. Comparisons were made
betwsen Kondo's (1962) ontogenetic and Van
Cotthem’s (1970) morphological classification of
stomata, and possible correlations of the two
systems were considered. It was concluded that
there is no direct correlation, in most cases,
between the ontogeny of stomata and the
morphology of adult stomata. Floating stomata
were also considered, and the current accepted
ontogeny is discussed.
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