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Introducio

A ligula, tal como hoje @ conhecemos, correspondem dois con-
ceitos aparantemente diferentes, Fala-se da “ligula” nas Cryptogamae
e Gymnospermae e, por outra, conhecem-se Angiospermae (tanio
Dicotyledoneae como Monocotyledoneae) cujas folhas possuem,
igualmente “ligula”. Além desses dois conceitos, legitimos e cerfos,
existe mais um terceiro, possivelmente criado por Linsu, que cor-
responde a deferminada forma da corola ou apenas a do lacinio:
flores “liguladas” das Compositae. Este € o mals antigo e foi deri-
vado do latim lingua, cujo diminutive é dado em duas formas: lin-
gula e ligula. E de [amentar que a generalizagdo do uso do fermo
tenha atingido amplitude com tamanha falta de discernimento. Cor-
rente & o conceito de ligula: qualquer apéndice membranoso lin-
gUiforme, no caule, em folhas estéreis ou férteis, em pétalas ou
mesmo na corola gamopétala (fig. 1).

No presente frabalho serd focalizada, exclusivamente, a Ifgula
observada em certas Pteridophyta e Gymnospermae, com o objetivo
de fundamentar uma interpretacdo em base filogenética. Da inter-
prefacdo desse drgdo, hd muito conhecide, depende o progresso dos
estudos que estou levando a efeifo em relacdo a Aravcaria angus-
tifolia. No momenio estd sendo focalizado, em particular, a estru-
fura anatome-fisicldégica. Por este motivo lanto o presente artigo co-
mo correlato & série sobre Arauvcaria de ver que o préximo trabalho
da série fard largo uso dessa interprefacio.

Porém o problema filogenético representado pela ligula nio
solUvel dentro do seu proprio contexto. Para conseguir dominé-lo
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necessdrio abranger parte da problemética foliar e, até cerfo ponto,
o da generaclo reprodutiva.

z

Praticamente ndo é contestada a admissdo que pretende ver na
ligula um relicto, isto &, uma estrutura de involugdo. Assim se apre-
senta de imediatc a pergunta até agora sem resposta, sobre qual
o 6rgdo primordial. Atribui-se & ela determinadas fungdes, na pres-
suposifio que estaria em condigbes de realizéd-las. Enquanto uns ne-
la pretendem ver 6rgéo eliminador de dgua para manter os espo-
ringics em condigdes favoréveis de umidade, ouiros acreditam ser
mais provavel de se tratar de érgdo mucilaginere o qual, com seu
eliminafo revesteria os espordngios com camada protefora, cutros
j& pretendem interpretd.la como drgdo de absorcio d'dgua, Ainda
outros afribuem-lhe simplesmente a funcdo de desviar a dgua cor-
rente que desceria pela ldmina foliar.

Em verdade nada existe que poderia convencer ser a estrutura
deste érgdo atualmente ainda funcional. Bem provével & tratar-se de
um 4rgio em involugdo, cujas particularidades estruturais nada mais
tem a ver com sua fungdo original,

Fig. 1. a — Pétalo de Caryophyllaceae e b — flor de Compositag, exemplificande os conceitos
de lgula entre Angiospermae.

Fig. 2. Micréfilo de Selaginella, com a tenra ligula em posicBo axilar.
Fig. 3. Base do espordfile de lsoetes, com esporingio (e) e ligula (1).

A idéla de poder se tratar de um drgdo em evolugdo ndo pro-
cede, principalmente face sua elevada idade filogenética, De certo

modo a ligula é um elemento caracteristico da flora paleczéica {car-
bonffera) possuindo, inclusive, ocorréncla bastante mais ampla do
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que na flora atual. Parficularmente impressionante é & monotonia
morfolégica de que é possuida desde o carbonifero afé os nossos
dias.

Examinando-se as condigdes sob as quais este 6rgdo ocorre,
chega-se a conclusBes interessantes. Em primeiro lugar a sua presen-
ca estd condicionada & uma heferosporia morfolégica manifesta. Nos
casos de heterosporia fisiologica (Equisetum) a ligula ndo se apre-
senta. Em segundo lugar este apéndice lingUiforme estd condicio-
nado aos esporofilos e dificilmente ocorre sobre froféfilos (Selagi-
nella). Quando ocorrer ndio relacionada com os esporéfilos, se encon-
fra quase sempre {e sempre em formas heterospdricas) recolhida ao
pUlvino foliar. Neste caso cerias formas (por exemplo Sigillaria)
ocupam situa¢do ndo suficlentemente esclarecida.

A ligula em plantas atuais

Nas formas de plantas atualmente viventes a ligula apenas
ocorre em algumas poucas: nas Selaginellales e nas lsoetales (das
Pteridophyta) e, reconhecidamente, no género Cryptomeria dentre
as Gymnospermae).

Descrigdo sucinta destes poucos casos poderd ser Ofil & com-
preencio dos problemas agui envolvidos.

O caso mais singelo é representade por Selaginella nas quais
a ligula estd localizada sobre os espordfilos, em posicdo distal rela-
tivamente aos esporéngios. Permite distinguir duas regiges: o “pé”
ou glossopddio e a glossa ou regiio lingual. O ¢lossopddio é par-
cialmente imerso nos fecidos do espordfilo. Anatomicamente a re-
gido podal pode assim ser descrifa: a zona mais cuperficial é reves-
fida por bainha de células, em geral continua com as células epidér-
micas. Para o inferior seguem grandes células prismaéticas, cunei-
formes e acentuadamente vacuolarizadas. A regido lingual & cons-
tituida, até antes de se findar sua fungdo, de células poligonais,
relativamente pequenas e intensamente cordvcis nas preparaghes.
E digno de mengio o fato de ser a ligula completamente destituida
de epiderme, em ambas as suvas partes. Nos troféfilos, mediancs e
laterals, sempre existe ligula ténue, porém facilmente demonstravel.
Sua posicdo axial, tanto quanto a tendéncia de a base foliar concres-
cer com o caule, ndo permite decidir taxativamente se pertence ao
caule ou & folha (fig. 2).

A ligula de Iseetes mostra, em principio, a mesma constituiggo
que é ftipica para Selaginella, Diferencas mais imporiantes tocam
apenas a morfologia exferna (fig. 3).
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Fm ambos os géneros & frequente aparecerem, entre a bainha
podal e a nervura microfilica, celulas tragqueifermes (norma!mente
interpretadas como tecido de transfusdo). Especialmente estas célu-
las fornecem acs autores as bases para as interpretagdes funcionais,
anteriormente citadas.

A origem ontogenética de ligula, nestas formas viventes, é
protodérmica. Enquanto que em lseetes, uma so célula é a inicial,
em Selaginella sdo vérias, dispostas em fileira transversa & {dmina es-
porofilica, Em ambas o inicio do desenvolvimento & marcado por
divisdo periclinal seguida de anticlinais para a formagdo da estrutu-
ra. A parede esporangial € constituida, em média, por trés estra-
tos celulares.

No género Crypfomeria, os conceifos correntes permitem infer-
pretar cada escama frutifera como porfadora de gquatro macrospo-
réngios e, entre estes e a escama se insere a ligula tipica. Tanto esta
como os esperdngios, recebem a terminagdo de um feixe wvascular
ndo muite avantajado.

A origem ontogenética dessa ligula foi estudada por Hagerup
(7}, quem evidenciou os seguinies tragos fundamentais. Cada espo-
réfilo desenvolve, em situacdo axial, um pequeno galhe secundério
que represenfa, exafamente, a porgio fértil da escama. Deste eixo
secundério axial originam-se os quatro macrospordngios e, algo mais
tarde, entre estes e a escama, quatro pequenas emergéncias que lo-
go concrescem colateralmente. Assim se constitul o que ¢ tide come
homdlogo a ligula de Selaginella.

A ligula em formas fésseis

Dentre os géneros distinguidos pelos paleofitdlogos ocorrem
relativamente multos cujas espécies possuem ligula. Bem verdade
que, em vista das dificuldades motivadas, frequentemente, pela in-
suficiéncia da conservagdo estrutural, muitas das espécies ndo per-
mitemn decidir se nefas existe ou ndo a ligula. Em alguns casos mais
favordvels, entretanto, tal divida nio existe, pois neles fora pos-
sivel demonstrar indubitavelmente a presenca desse drgio.

Assim, Lepidodendron veltheimi Sternberg, Lepidestrobus brow-
ni Schimper, Bothrodendron minutifolium LIN.H., Lepidophloios la-
ricinus Sternberg, lsoetfites (ou Isoetes spp.) Lepidocarpon lomaxi
Scott.,, Miadesmia membranacea Berirand e Pleuromeia sio efetiva-
menfe, portadores da ligula. Porém, pouco cu quase nada se sabe
da sua constituicdo anatémica. :
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Como génere no qual a ligula provavelmente ocorre sem gue
até agora tenha sido demonstrada, citamos Nathorstiana.

Cyclostigma ¢ Sigikiaria sdo géneros nos quais a acorréncia da
ligula é problemética mas ndc de todo impossivel,

Todas as formas para as quais a ligula fol demecnstrada repe-
tem, com impressionante constdncia, a posicdo abaxial da ligula,
com relagdo ao eixo de origem do esporéfile. Esta mesma situagdo
continua inalterada nas formas viventes. Mas ainda outro fenomeno
impressiona fortemente: entre todas as formas liguladas ndo ocor-
re sequer Uma gue ndo seja heterosporada. Naturalmente se conhece
formas heterosporadas, como o morfo-génerc Calamites Sukow (em
parte), desprovidas de ligula.

Em base destes fatos pode-se estabelecer, como regra empirica
condicional que apenas formas heterosporadas sio portadoras de
ligula, a qual sempre possui posicdo abaxial. E o que se observa
fambém nas formas atuais.

interpretacao filogenética

Os estudos que, hd alguns anos, estamos levando a cabo ndo
apenas nos permitiram reconhecer a regra acima anunciada mas,
o que julgarmos de malor importéncia, autorisam a interpretar a li-
gula como sendo esporingio frusirado representando, portanto, ¢
relicto do sexo suprimido. Assim é que se explica sua ocorréncia
em formas heferosporadas, exclusivamente. Sob éste ponto de vista
ousamos dizer superada a expressdo de Forster e Gifford (5. pg. 33)
que consideram “a origem e homologia da ligula um problema filo-
geneticamente muito obscuro”. Nac ouiro é o objelivo do presente
trabalho se ndo demonsirar uma interpretagdo, filogeneticamente
plausivel, deste drgdc estruturalmente taec em evidéncia mas que di-
ficilmente permite reconhecerse-lhe fungio clara e indiscutivel.

Para que se possa fazer a demonsiracdc no seniido indicado,
necessario se torna esclarecer a situagio em forno do espordfilo. E
o que faremos, resumidamenie, a seguir.

Micréfilo e espordfiio

Hirmer (10}, sem estar preocupado com o problema ligular, ad-
mite no esperéfilo uma unidade constituida por duas sub unidades:
o esporangiéforo (como secdo fértil) e sua bractea (secdo estéril).
Realmente Hirmer usa esta jeoria para, baseado no desdobramento
serial, interpretar o espordfilo como também, as oscilagbes quantita-
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tivas a que estdo sujeitos os esponrangios. Para determinadas sifua-
¢des evoca o desdobramento colateral.

Horizentes diversos s@o decerrados por Pritzel (18). Tratando
das Lycopodiaceae e referindo-se ao fato da ocorréncia em cerfas
formas, de espordfilos ndo reunidos em inflorescéncias corinomorfas,
propde ndo se falar de troféfilos e de espordfilos mas, simplesmen-
te, de esporéfilos, fértels e estéreis.

O fato da ndo reunido dos espordfilos é, filogeneticamente
muito antigo e parece demonstrar que, em dado momento evoluii-
vo, ndo existira diferenga efetiva entre os primdrdios de folhas fér-
teis e estéreis. Isto significaria que qualquer folha podia evoluir em
espordfilo ou em troféfilo. A esterilidade seria consequéncia do des-
dobramento serial segundo Hirmer.

Claro estéd que s6 pode sofrer desdobramento serial o érgdo
gue se fenha originado por concrescéncia serial, Enfretanioc assim se
admitindo, abala-se um dos postulados da filogenia: o da irreversi-
bilidade dos passos filogenéticos. Porém ndo ha como evitar a in-
validacdo desse postulado, pelo menos em vista de certos proble-
mas.

Em trabalho anterior (Hertel, 8} expressel a idéia de ser desne-
cessario dispor-se de série completa e continua de formas para se
reconhecer linhas evolutivas. Muite mais deve-se evitar o uso de for-
mas hipotéticas as quais, via de regra, s8o extremamente duvidosas
e dificilmente sdo encontradas. De imporidncia decisiva sio todas
as formas materializadas (isto é: reais), mesmo quando nio direta-
mente relacionadas com o problema em foco. Exigéncia incontorné-
vel & a do enquadramento 16gico das formas no processc evolutivo
e a demonstragdo clara da possibilidade de realizagic de determi-
nado passo filogenéfico,

Nao obstante ser este raciocinio necessério ac tratamento de
muitas das questdes evolutivas, poucas vezes o vemos aplicado.
Aqui o aplicamos, com bastante sucesso, de vez que a problemdtica
do assunto muito bem se presta para tal.

Dentre os elementos hoje melhor conhecidos da flora devonia-
na. as séries de formas das Rhyniales e Psilophytales, revelam de
maneira inconteste que o espordngio representa formagio mais anti-
ga do que a folha (ou, melhor: o micréfilo).

Oportuno esclarecer, nesta oportunidade, sobre os trés tipos de
folhas que evidentemente podem ocorrer. Estes tipos sio igualmente
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filogenéticos, mas apenas dois deles estdo relacionades no sentido
de um fer-se originado de outro. O mais simples e, ao mesmo tem-
po © mais primitive e antigo é o micréfilo (representa literalmente
apenas uma emergéncia da cortex caulinar, aumentando a superficie
fotossintetisante, pode ndo receber feixe vascular ou este termina a
base do micréfilo ou, entdo, nele peneira continuando Unico e uno};
o segundo tigo é o sinfile (formado pela concrescéncia colateral de
micréfilos, possui dois ou mais feixes vasculares paralelos que, nor-
malmente, ndo emitem feixes secundérios — mas podem estar uni-
dos por feixes comissurais); finalmente o terceiro tipo, o megafilo ou
macrsfilo {o qual, em tese, envolve um sistema de esgalhamenio
caulinar, cujas unidades — galhos — s8o unidos pela planagdo). Es-
td sendo preparado trabalho especial no qual estes tipos de folha
sdo tratados com mindcias,

Na flora peleczdica somente ocorrem os dois primeiros tipos
sendo que no devoniano predomina o tipo microfilico enguanto que
no carbonifero a predomindncia pertence ao fipo sinfilo.

Os elementos taxindmicos atribuidos aos géneros Rhynia e Hor-
neophyton sdc absolutamente &filos possuindo, porém, espordngios
caracteristicamente de situacfo apical ou terminal,

Psilophyton, Asteroxylon e Drepanophycos sdo géneros cujos
componentes demonstram, paradigmaticamente, a formacio e evo-
lugdo do tipo micréfilo, Que & época ja estava em funcionamento ou-
tio sistema de ampliaco da superficie ativa, demonstra o Haliserites
com suas alas corticals expandidas a partir do estele cilindrico.

Do siluriano superior ausiraliano, o género Baragwanathia des-
crito por Lang e Cookson revelou-se imporfantissima em relagio ao
problema focalizado. Os aufores expressam a suspeigdo de ndo se
tratar duma sé espécie, pois os espordngios possuem posicdo ora
axilar, ora axial. Justamente as dUvidas dos descobridores da espé-
cie, nos confirmam um ponto de vista que firmamos em relacdo ao
que chamamos de “forma criptica”: fésseic conhecidos em poucos
exemplares, duma sé localidade {ou de localidades préximas), ndo
devem ser fides como formas isoladas. Tanto mais quande revelam
labilidade de caracteres a ponto de fazer suspeitar de diversas es.
pécies. Tomando-se este maierial como representativo de um género
cujas especies mostrem caracteres distanciados ou relativamente dife-
rentes, as vantagens auferidas sdo maiores do que quando decom-
postos em diversos géneros.

Assim vistos os fafos, os caracteres um tanto confuscs de Ba-
ragwanathia, adquirem ouiro valor: 1. presenca de micréfilos até
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os apices teleomaticos; 2. encurtamento acentuado dos galhos fér-
teis e posicdo axial dos esporéngios; 3. esporingios e micréfilos
entremeados na porgio terminal do teleoma; e 4. disposigdo
dispersa dos micréfilos, com tendéncia bem expressa para a filotaxia
espiralada.

Estes caracteres t1ém a sua importincia sublinhada por meic dum
confronto com Psilophyton e Asteroxylon. Nestes os micréfilos, se &
que existem, ndo atingem as terminagBes ieleomacas férteis, com o
Gque se acentua a rigida diferenca entre segmentos estéreis e férteis.
A filotaxia, se ndo irregular dispersa, é longo-espiralada. Os esporén-
gios sdc formados na sumidade de longos ramos ou galhos.

E perfeitamente claro que a importdncia dos caracteres acima
citados sob ndmero 2. e 3. é bem especial, posto que representam
novidades absolutas. Representam a base sobre a qua!l se firma a
admissgo da concrescéncia serial entre uma estrutura férfil e outra
estéril para constitulr uma folha fértil ou espordfilo. O resultado da
concrescéncia €, portanio, secundério ou mais evoluido. Ponderan-
do-se a situacdo estratigréfica, pode-se afirmar que Baragwanathia,
do siluriano superior demonstra o surgimento duma concrescéncia
que se torna caracteristica em Drepanophycus (= Arthrostigma),
do devonianc inferior.

Porém, Drepanophycus demonsira ainda ouiro fato. Evidenie-
mente estavam em franca atividade durante o setor cronolégico si-
luro-devoniano, dois grandes processos filogenéticos, O primeiro re-
presentado pela constituicdo da foliscBnecia micrdfilica e sua disper-
séo sobre todo o teleoma aérec. O segundo consubstanciado na con-
tragdo do esporangidforo, trazende o esporéngic para perio do eixo
principal, evitando, entretanto, fixacdo posicional. Tals processos fo-
ram, sem ddvida, coetanecs e conduziram & materializacdio do tipo
Drepanophyces, ja (ou ainda) no devoniano inferior. O referido tipo
se caracteriza por possuir foliscéncia microfilica em toda a exiensdo
do fteleoma, sem apresentar segmentos férteis especiais. Espordfilos
podiam aparecer ao longo do teleoma, sem que este fendmeno esti-
vesse sujeito a regra reconhecivel,

De como se deva imaginar, em particular, ¢ fenémeno da con-
crescéncia ndo ha, até o momento, nenhuma indicagdo. Reconhece-
se confudo que a conagdo entre espordngio e micrdfilo na constitui-
¢do do esporéfilo, socb o ponto de vista filogenético ndo &, abscluta-
mente, estdvel, Porém, desde que tenha sido atingida a situagio de
o esporéngio estar préxime ao eixo que também dé origem aos mi-

crofiios, e esfando ambos entremeados, facilmente se compreende
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gue a conagdo serial pode ter-se processada tanfo em sentido acrd-
peto, como no basipeto. Isto quer dizer que o esperidngic se encon-
trard na face (morfologicamente) superior ou inferior do espordfilo
(fig. 4). Al reside a possibilidade de melhor se compreender os ti-
pos morfolégicos representados por Sphenophyllum ¢ Metacalamos-
tachys. A labilidade residual que se manifesta no comprimente do
esporangiéforo é responsdvel pela sitvagdo varidvel do esporéngio
(posicdo mais distal, ou mais basal).

Fig. 4. A — Espordfilos de Sphenophyllum. 1 ¢ 2 esporingic com esporangié-
foro axilar; 3 e 4 concrescéncia serial descendente entre esporangidfore e
micréfilo, constituinde o espordfilo. B — Esporéfilos & Metacalamostachys, co-
mo exemplo de congrescéncia serial ascendente {espor@ngios na face, morfolo-
gicamente, inferior do espordfilo). C — Micréfilos e esporfngios regularmente
entremeados — situagio concretizada em Baragwanathia.

Fig. 5. Interpretagio do pllvine foliar de Lepidodendron. xy: redugdo de nivel
entre origem e ramificacdo do feixe vascular foliar; a: ligufa e regido fértil,
supra-cicatricial; b: feixe vascolar microfilico emerginde na peorgdce central da
cicatriz; ¢ paricnos cicatricial & infra-cicatricial.
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Evolucao ontogenética do micréfilo

Hirmer (10: 474) foi quem, descrevendo a evolugdo ontogené-
tica da folha de Equiselum chamou a atengio para o fato do pri-
mérdio foliar, neste material se constituir de dois segmentos ou
porgdes: uma basal encimada por uma apical. Conseguiu Hirmer
reconhecer que, em se fratando de espordfilos, ambas as porgles
do primérdio participam da constituigBo da folha fertil, sendo con-
sumidas totalmente. Porém: fratando-se de um frofofilo, este é for-
mado apenas pela atividade da por¢do apical do primérdio. A porgio
basal ndc participa diretamente pois, da sua afividade resulta um
aumento da espessura da cortex. Em resumo: no caso do kotéfilo a
porgdo apical do primérdic vem a constituir este, enquanto a basal
& gasta na corficacdo.

Os aspectos revelados por Hirmer sdo extracrdinariamente sig-
nificativos, apesar do gue entram apenas muite femerariamente nas
lides boténicas. Tais aspecios nos mostram haver folhas (no sen-
tido amplo do conceitol) originadas das duas porgdes do primérdio,
enquanto gue outras se originam de apenas uma que, na realidade
poede ser a apical ou a basal.

Quando é apenas uma das porgdes que vem a constifuir a
folha, o destino da cutra é varidvel. Pode subsistir sob forma rudi-
mentar; pode ndo subsistir; pode ser utilizada na corticBo. Ape-
nas poucos pesquisadeores usam destes conceitos, quase sé os da
escola de Troll (22) usando inclusive termos especificos em relagdo
4 folha constituida, Em se tratando de termos formados com ele-
mentos da lingua alemd sem possibilidade de iraduclo aceitavel
(Oberblatt e Unterblatt: folha superior e inferior), adotamos expres-
sBes usdveis em vernaculo: epifona e hipdtona. Assim designamos
as partes da folha originadas, respectivamente, da porgdo apical
{epi) e basal (hipo) do primérdio. Isto foi necessario face & grande
importancia destes conceitos no todo da problematica foliar e dérgdos
derivados. — No caso que nos preocupa diriames, porfanto: en-
quanic gue o espordfilo é constituldo pelas porgoes epitona e hipo-
tona, o frofdfilo representa apenas o resultado da regido epftona,
pois a regido hipdtona foi aplicada na corticagdo. Claro estd que a
assercdo aqui feita se refere ao caso estudado por Hirmer: o género
Equisetum. Evidentemente todos os casos devem merecer o estudo
conveniente a fim de permitir conclusdo exata no sentido indicado,

Vélido concluir: a folha fértil (nos vegetais que aqui nos in-
teressarm) é conmstitufda pelas porgdes epitona e hipdtona; a vege-
tativa {ou ndo fértil) & constituida apenas pela epitona, enquanto
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que a hipétona € aplicada no sentido de aumentar a espessura da
“casca” caulinar. Com isto, evidentemente, aperece um novo pro-

‘.

blems que é a cortex ou “casca”.

Aspectos relacionados com a corlicagao

Ressalta de imediato que a cortex caulinar ndo pode ser idén-
fica em todos os casos. Situacdes hd em que ela &, por assim dizé-lo,
reforcada pela porgdo hipétona da folha. Isto evidenfemente signi-
fica que, nestes casos, a “casca” caulinar €, na realidade, constitul-
da por duas porgdes: uma legitimamente cortical e outra foliar,
Uma das consequéncias mais comuns e obvia para o f{itopaleonto-
loge. & o expressivo valor da sua espessura. E foram os paleonié-
logos que criaram o conceitfo de “vegetais crassicoriicados” (Rinden-
baume) para deixar clato que se irata de plantas cuja cottex é
bastante mais espessa do que na média normal dos outros vege-
tais. A primeira vista parece logico o acréscimo da espessura quan-
do na constitvicdo da cortex é gasta uma parte da folha, Por ve-
zes este fato assume, inclusive, expressdo morfoldgica externa, a
ponto de se poder distinguir estruturas especiais, nitidamente ca-
racteristicas para a situacdo. O género Llepidodendron {fig. 5) exem-
plifica belamente estes casos: os seus pulvinos foliares, tdo tipicos
na sua constituicdo, ndo sdo mais do que a porgdo hipdtona das fo-
lhas vegetativas normais (nomdéfilos). No género Sphenophylium
contudo, a situagio & outra se bem que o processo tenha sido o
mesmo. Sua corfex perfaz mais da mefade radial da secgdo do
caule e este fato evidencia claramente fratarse de forma crassi-
corticada. Importante no senfido que nos inferessa é o aspecto que
a seguir focalizamas.

O estele de Sphenophyllum é de seccdo triangular e os feixes
foliares apenas se originam nos vértices do fridngulo o que, natu-
ralmente significa: nas arestas estélicas. O percurso que o feixe
tem que vencer, desde a sua origem até penetrar na base foliar, &
longe e corresponde, evidentemente, & espessura da corfex. Pois
bem, neste percurse o feixe sofre repetidas dicotomizagbes de modo
que, ao chegar & superficie da cortex, as terminagbes livies pene-
tram nas folhas, sem nelas repefir a ramificacdo. O aspecio mais
notével ¢ gue um tfal desenvolvimento dos feixes ndo & peculiar
ao Sphenophyllum, mas {4 é notado em plantas do desvoniano in-
ferior (Calamophyton e Hyenia), vindo a culminar em Asterocalami-
tes, coetdneo do Sphenophyllum. A novidade que este representa
é apenas o desenvolvimento do feixe se desenrolar totalmenie den-
o da espessura da cortex,
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A tendéncia evolutiva representada pela aplicacdo da porgao
hipétona da folha & cortex obrigando, assim, o feixe a se desen-
volver dentro da cortex espessa e remeter para dentro da felha ape-
nas ferminagdes simples, é mantida até os nossos dias. Sofre, en-
tretanto, algumas variages. Se em Sphenophyllum o feixe se
desenvolve através da corfex em sentido horizontal, j& em Lepido-
drendron nota-se a nitida tendéncia dum desenvolvimento em sen-
tido inclinado para cima. Em outras palavras isioc quer dizer gue
os feixes de inervagdo foliar emergem da cortex em plano superior
ao da origem do feixe a partir do estele, Concomitaniemente cons-
tata-se diminuicdo na espessura fotal da cortex. Problema & parte é
o de se pretender reconhecer vantagens ou desvantagens funcio-
nais (se é que realmente existem! na cortex mais espessa ou mais
delgada. O que, entretanto, continua persistindo como fato é a com-
plexidade morfolégica e anatdmica da cortex lepidedéndrica. Qs
paleontélogos bem conhecem os vérios aspeclos correspondentes ao
seu desgaste progressivo! Diversas das nossas “Confferas” atuais
revelam aspectos semelhantes.

A ligula: relicto da parte fériil do esporéfilo

Da constatagdo fundamental de Hirmer no sentide de ser o es-
poréfilo (portanto: a folha fértil} constituida por ambas as pergBes:
epitona e hipdiona — enquanfo que o troféfilo {ou noméfilo) se
constitui exclusivamente a partir da epffona, sendo a sua porgdo
hipétona aplicada na corticagdo, obtivemos condi¢bes para inter-
pretar a ligula.

Partindo do fato de, em Selaginella, praticamente todas as folhas
vegefativas porfarem, em situagdo axilar, uma pequena ligula, po-
de-se admitir procedente & observagdo de Pritze! de possuirem ca-
rater esporofilico fodas as folhas de lLepidodendron, por exempio,
posto que entre as puramente vegetativas (teleométicas; noméfi-
los) podem ocorrer algumas com vestigios esporangiais, é claro
que deva existir mecanismo de confrole deste fendmeno. Resta sa-
ber qual seria este mecanismo que, obviamente, had de ser diver
so do da segregacdo sexual.

Aqui se frata, claramenfe, de um dispositivo determinanfe da
generacdo. Porém determinante de maneira absoluta, no sen-
tido de se realizar ou ndc a generacdo. Como demonstrei no
trabalho sobre a inflorescéncia, ndo o mecanismo, mas as cau-
sas deferminanies devem ser vistas na perfurbaco funcional
determinada pela necessidade da redugio cromossdmica. A pet-
turbagio prevista determina o aparecimento de estruiuras espe-
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ciais, justamente para permitir o processo sem interferir no fun-
cionamento normal do restante do vegeial. As estruturas especiais
que agui entram em jogo sdo, exatamente, os espordngios ou, me-
lhor dito: todas as porgBes estruturais que fazem com que o trofo-
filo seja transformado em trofoesporédfilo cu em esporéfilo. Poten-
cialmente a capacidade para esta fransformagdc esta presente em
qualquer folha (pelas observagbes de Hirmer e de Pritzel) porém
sé é realizada sob condigSes bem especificas. Para quem gosta da
idéia, af estdo os conceitos do fotoperiodismo e do fitocromo — &
s6 descobrir como entram no assunto em foco, Seja como for: quan-
do inibido o mecanismo, sio formados apenas trofdfilos se inserin-
do no pulvino caracterfstico, que leva na porgdo superior do losan-
go a ligula. E assim acontece préticamente durante toda a fase ve-
getativa ou até a primeira “floragdo”. Esta vem a formar conjun-
tos de espordfilos constituindo estrébilos, como s8o conhecidos na
forma Lepidostrobus, em geral bissexuados tendo os macrosporéfilos
na base enguanfo que os microspordfilos se concentram na ponta.

Concordantemente com a ndo aplicacdo da porgdo hipdtana na
corticacio do eixo, os estrébilos mostram o seu eixo central com
diémetro relativamente menor. Este aspecto é a melhor demonstra-
¢3o do acerto na observagdo de Hirmer, e pode ser verificada mui-
to claramente também em material vivente,

Quanto & constataco de Pritzel, esta parece légica porquanto
todas as espécies de Lepidedendron comprovam-na, Os pulvinos fo-
liares (ndo havendo necessidade de dizer: vegetativos, pois as folhas
férteis ndo possuem pilvinos) apresentam a ligula. — Quando a fo-
lha em desenvolvimento deverd ser portadora de esporangios, deixa
de se apresentar o pdlvino {vale a dizer; a por¢io hipdtona, aplica-
da ao caule), Porém, nesse caso, nic desaparece a ligula mas ela
apenas muda de posicdo. De cavlinar, sua posicdo vegetativa, passa
a ser foliar em sitvacdo sempre distal (ou seja: enfre a extremidade
livre do espordfilo e os espordngios). Ora, nessa nova situagho,
toda a porgdo esporofilica além da lfgula (desde o eixo de origem)
corresponde a porgdo epifona, enguanto a porgio aquém da mes-
ma ligula (inclusive esta) & a hipéiona,

Tenha-se em confa que, nos caso da ligula vegetativa (cauli-
nar} e da esporofilica, este 6rg8o representa exatamente a mesma
coisa: 0 sexo suprimido. Como ela apenas o representa morfologi-
camente, subsiste no teleoma carbonifero sem prejudicar o funcic-
namento ja que tenha possuido funglc, esta ndo era vegetativa. Mo-
tivo por gue também acabou sendo suprimida quase fotalmente na
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esfera vegetativa, persistindo apenas em Selaginella Aqui, enire-
tanfo, a situagdo axilar parece afribui-la 3 cortex e ndo & folha.

Porém, na esfera reprodutiva ela conseguiv se manter sem que
se |he possa imputar fungdo certa,

Na flora atual conhecemos pelo mencs um género que demons-
tra ter a ligula assumida fungio morfolégica bem definida e carac-
teristica — cuja apresentacdo reservamos a um frabalho especial,

Admitimos come fora de ddvida representar a ligula o sexo su-
primido, Ainda na flora paleozdica ela ocorre tanto nos macro co-
mo nos microspordngios, substifuindo respectivamente o sexo mas-
culine ou o feminino, posto que ocorre em ambos os tipos de espo-
rofilos. No correr da evolugdo a figula mostra, ao lado duma per-
sisténcia impressionante também a tendéncia ndo sé a desaparecer
da esfera teleomética, mas igualmente de apenas persistir nos ma-
crosporéfilos.

Conclusdes

Concluindo do exposto, podemos enumerar:

T. Viérios conceitos de ligula estdo atualmente em usc na ter-
minologia botdnica. Os conceitos que n3o se referem & ligula
das pteridéfitas e ginospermas, continuam incerfos em rela-
cdo ao que significam filogeneticamente,

2. A ligula, como a encontramos nas pferidéfitas e ginospermas,
representa uma esirutura de invoiucdo e até o presente ndo
se tinha idéia sobre o drgdo cujo relicto ela representa.

3. No presente trabalho pretende-se fer demonstrado que ela
representa o sexo, na sua fotalidade ou apenas as estruturas
daquele sexo que ndo se manifesta. Isto quer dizer: nas folhas
vegetativas ela represenfa todas as estruturas que dizem res-
peito a generagio gamética; nos espordfilos representa o se-
xo ndo desenvolvido: o masculino ou o feminino, respecti-
vamente,

4. Admite-se trés fipos de folhas, distinguindo-se: macréfilos, sin-
filos e megéfiles (discutidos em trabalho a parte).

5. Partindo do fato de poderem aparecer, mesmo em folhas ve-
getativas, rudimsntos esporangiais, admite-se o espordfilo co-
mo resulftante da concrescéncia serial entre a folha vegetativa
e o conjunto esporangiéfore e esporangio. Filogeneticamente
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esta possibilidade existe, quando entremeados os elementos
referidos e inseridos no mesmo eixo de origem. Para isfo exis-
tem provas paleontolégicas.

A concrescéncia serial (isto é: em sentido vertical) pode se dar
de dois modos diferentes: ou o espordngio se localiza na face
{ou axila) superior da folha, ou na inferior, Para ambos exis-
tern formas conhecidas, fésseis e viventes.

A origem ontogenética da folha, particularmente do micréfilo,
revela a existéncia de duas porgBes meristematicas: uma supe-
rior (ou apical} assentada sobre a inferior (ou basal). Enquanto
o espordfile se constitui, sistematicamente de ambas, o trofé-
filo microfilico é formado apenas pela superior.

As duas porgBes meristeméticas do primérdio foliar sdo deno-
minadas, epitona e hipdtona, a superior e a inferior, respecti-
vamente. Tais denominacdes sdo aplicadas, igualmente, as es-
fruturas definitivas por elas constituidas {por¢des epftona e
hipétona da folha).

No desenvolvimento dos micréfilos vegetativos somente a por-
cdo epitona € que constitui a folha; a por¢do hipdtena é con-
sumida para reforgar a cortex. Este fendémeno pode se traduzir
num simples aumenio da espessura da cortex {Sphencphyllum)
ou a cortex & provida de poGlvinos foliares, com estrutura re-
lativamente complexa (Lepidodendron),

A situacio da ligula varia em acordo com o tipo de micrdfilo
ao qual ela pertence. Nas folhas férteis sempre se encontra
sobre a ldmina foliar, na mesma face em que se encontram
os espordngios. Se insere enire estes e a porcdo distal {(ex-
fremidade livre) da folha. Nas folhas estéreis, via de regra,
a ligula é fugaz e de posigdo axilar (Selaginella) ou se encon-
tra recolhida ao pulvino alojando-se em sua porgdo voltada pa-
ra o &pice do vegetal (Lepidodendren).

Resumo

Se oferece uma interpretacdo da ligula das Pteridophyta. De-

monsira-se a natureza dupla dos esporéfilos, originados por con-
crescéncia serial entre esporangidforo e folha vegetativa. Tem-se a
ligula como relicto da supressdo do sexo (nas folhas estéreis) e de
um dos sexos {nas folhas férteis).

Palavras chave: morfologis; ligula.
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Summary

An inferpretation of the ligule of Pteridophyta is offered. The
double nature of sporophylls, originated by serial concrescence be-
tween sporangiophore and vegetative leaf, is demonsirated. The li-
gule is explained as a relict of sex suppression (in sterile leaves)
and of one sex (in fertile leaves).

Résumé

On présente une inferprétation de la ligule des ptéridophytes.
On démontre la bouble nature des sporophylles, originaires de la
concrétion sériale enire les sporangiophores st les feuilles végéta-
tives. On consideré la ligule un reste de la suppression du sexe
(dans les feuilles stériles) et d’'un des sexes (dans les feuilles ferti-
les).

Mots-clés: morphologis; lgule.
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