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ANATOMIA COMPARADA DASFOLHAS DE ESPECIES DE PEPEROMIA
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RESUM O — (Anatomia comparada das folhas de espécies de Peperomia (Piperaceae) - |. Ontogénese do tecido
aqliifero e dos estdmatos). A maioria das espécies de Peperomia apresenta tecido que reserva &gua na face
adaxial de suasfolhas. Essetecido pode variar em espessura, determinando maior ou menor suculénciaafolha. A
fim de se determinar a origem de estruturas anatdmicas relevantes ao grupo, o presente trabalho descreveu o
desenvolvimento do tecido especializado nareservade agua, bem como aontogénese dos estdmatos de P. catharinae
Miquel, P. emarginella (Sw.) C.DC., P. quadrifolia (L.) Kunth e P. rotundifolia (L.) Kunth. Para tanto, foram
observadasfolhas jovens do apice caulinar e do primeiro no subseqiiente, em secgdes transversai s e paradérmicas.
As técnicas utilizadas foram as usuais para microscopia fotonica. Todas as espécies apresentaram tecido
especializado na reserva de agua, originado de divisdes periclinais das células protodérmicas. A ontogénese
estomatica é mesoperigena, dando origem a estdmatos anisociticos, tetraciticos e estaurociticos.

Palavras-Chave — Peperomia, epiderme multipla, ontogénese estomética

ABSTRACT — (Comparative |eaf anatomy of Peperomia (Piperaceae) - |. Ontogenesis of the aquiferous tissue
and the stomata). Most species of Peperomia presents a water reservoir tissue on the adaxial surface of the leaf.
Thistissue can vary in thickness determining more or less succulence to the leaf. On purpose of determining the
origin of important anatomic structures for this group, the present work describes the devel opment of the water
reservoir specialized tissue, as well as the stomata ontogenesis for P. catharinae Miquel, P. emarginella (Sw.)
C.DC., P. quadrifolia (L.) Kunth and P. rotundifolia (L.) Kunth. Young leaves from the stem apex and the first
node were observed in cross and paradermic sections. The techniques were the usual for light microscopy. All the
species presented the water reservoir specialized tissue originated from periclinal divisions of protodermal cells.
The stomata ontogenesis is mesoperigenous and it gives rise to anisocytic, tetracytic and staurocytic stomata.
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Introducéo

A maioriadas espécies de Peperomia Ruiz
& Pavon apresenta folhas providas de tecido
especializado em reserva de &gua. Algumas
delas apresentam elevado grau de suculéncia, 0
gue mudaconsideravelmenteamorfologiafoliar
(Kaul 1977). Essetecido também funcionacomo
filtro deluz (Krulik 1980; Sipes & Ting 1985),
transmitindo parao mesofilo apenas 70% daluz
gue incide na folha (Nishio & Ting 1993). A
alta capacidade de armazenar agua compensa
0s periodos de seca que s8o muito comuns para
especies de habito epifitico (Larcher 1995;
Lambers et al. 1998; Helbsing et al. 2000).
Apesar de muitos trabalhos chamarem esse
tecido de hipoderme, a hipdtese do tecido ser
de origem epidérmica j& havia sido levantada
por Pfitzer (apud Solereder 1908).

As espécies da familia Piperaceae sempre
foram deinteresse ornamental por suafolhagem
vistosa (Mustard 1986; Judd et al. 1999). Além
de interesse ornamental, as espécies desse
género também despertam curiosidade por
apresentarem caracteristicas tanto de
Magnoliopsida quanto de Liliopsida (Sprague
apud Murty 1960), como os estébmatos do tipo
tetracitico (Pant & Banerji 1965; Judd et al.
1999) e caule com sistema vascular de
organizacdo monostélica (Takemori 2002).

A fim de se determinar a origem de
estruturas anatémicas relevantes ao grupo, 0
presente trabalho objetivou a descri¢éo do
desenvolvimento do tecido especializado em
reserva de agua, bem como a ontogénese dos
estOmatos de P. catharinae Miquel, P.
emarginella (Sw.) C.DC., P. quadrifolia (L.)
Kunth e P. rotundifolia (L.) Kunth.

Material e métodos

Peperomia catharinae foi coletada no
Capdo da Educacdo Fisica do Centro
Politécnico, UFPR, Bairro Jardim das Américas
eno Bosgue Municipal Reinhard Maack, Bairro
Hauer, ambos no Municipio de Curitiba, Parana,
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Brasil. P. quadrifolia e P. emarginella foram
coletadas na Curva da Ferradura, Estrada da
Graciosa, Parana, Brasil. P. rotundifolia foi
coletadano Municipio de Fénix, Parang, Brasil.
Parte do material foi herborizado e depositado
no Herbario UPCB, registrado sob os nimeros
45018-45025.

A fixag&o das amostras foi realizada com
FAA 50 (formaldeido - acido acético glacial -
alcool etilico 50%, Johansen 1940) e conser-
vadas em alcoal etilico 70%. A ontogénese dos
estbmatos foi observada em folhas jovens, do
apice caulinar e do primeiro n6 subseqiiente. As
amostras foram analisadas em laminas
semipermanentes, as quais foram preparadas
com folhas inteiras clarificadas e montadas em
glicerina a 50%. A ontogénese do tecido
aquifero foi analisada através de seccdes
longitudinais e transversais de folhas do apice
caulinar. As amostras foram desidratadas em
série acodlico-etilica e emblocadas em glicol
metacrilato (GMA), de acordo com Feder &
O'Brien (1968), seguidadas recomendagfes do
fabricante. As seccdes transversais de 5um de
espessuraforam obtidas em micrétomo rotativo
e posteriormente coradas com azul detoluidina
0,05% (O’'Brien et al. 1965). As laminas
permanentes foram montadas com resina
sintética (Entelan®).

As ilustracdes foram realizadas por
intermédio de fotomicrografias feitas em
fotomicroscopio e desenhos realizados em
microscépio acoplado acdmaraclara. Asescaas
foram projetadas sob as mesmas condi¢des
Opticas.

Resultados e discussao

Ontogénese do tecido aquifero - O tecido
aquifero das folhas das espécies de Peperomia
desenvolve-seapartir dedivisdespericlinaisdas
células protodérmicas daface adaxial dafolha,
sendo, portanto, uma epiderme mdltipla (Fig.
1-5 e 7-9). Ap6s a primeira divisdo periclinal
da protoderme, as células externas se diferen-
ciam e raramente sofrem novas divisdes
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periclinais, enquanto as derivadas internas
aumentam de volume e sofrem sucessivas
divisbespericlinais(Fig. 6 e7). Ascélulasmais
internas se especializam, passando a apresentar
citoplasma escasso e vacuolo predominante.
Enquanto isso, as células do segundo estrato
continuam sofrendo divisoes periclinais (Fig. 6).
Durante o crescimento das células internas, a
camada externa pode dividir-se anticlinalmente
para acompanhar o aumento de superficie da
folha. Em P. catharinae e P. quadrifolia, as
células que reservam adguaapresentam constan-
cia de volume, sendo praticamente todas do
mesmo tamanho na folha adulta (Fig. 8). Por
sua vez, P. emarginella e P. rotundifolia
apresentam o estrato mais interno da epiderme
multipla, ou sgja, o estrato que faz conexdo com
0 parénquimaclorofiliano composto por células
mais volumosas (Fig. 9).

Devido ao fato do estrato epidérmico mais
externo sofrer varias divisdes anticlinais para
acompanhar o aumento de superficie da folha,
essa camada apresenta células menores que as
demais. Asfolhasadultasde P. catharinae (Fig.
8) e P. quadrifolia chegam a apresentar as
células da epiderme multipla organizadas em
colunas, 0 que revela sua origem comum com
as células mais externas, como foi exposto por
Pfitzer (apud Solereder 1908) para
P. pereskiaefolia H.B. & K. e por Linsbauer
(apud Esau 1985). Por suavez, asfolhas adultas
de P. emarginella e P. rotundifolia apresentam
esse mesmo tecido de formadesorganizada (Fig.
9). Pode-se inferir que, neste caso, as células
protodérmicas, depois das divisdes periclinais,
também sofreram divisdes obliquas. O fato do
estrato mais externo da epiderme apresentar
paredes mais espessadas que 0s estratos
adjacentes corrobora a idéia de que as
céulas-filhas maisinternas da primeira divisio
protodérmica periclinal € que ddo origem as
células de reserva de agua. A precoce
especializagdo das célulasinternas daepiderme
muiltiplajustificasuas paredesfinas, que por sua
vez podem ser consideradas como uma
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adaptacdo no caso de perda de &gua. Assim
sendo, as paredes anticlinais das células ficam
sinuosas, permitindo diminuicdo do volume do
lume e 0 ndo rompimento da parede celular.

A existéncia da epiderme mdltipla ja foi
descrita para muitas espécies de Peperomia. O
tecido de reserva de agua das folhas de
Peperomia é comumente chamado de
hipoderme, inclusive em trabal hos classicos de
anatomia vegetal (Yuncker & Gray 1934,
Metcalfe & Chalk 1950; 1988; Murty 1960;
Datta& Dasgupta 1977; Gausman et al. 1977).
A hipobtese desse tecido ser de origem
epidérmica ja havia sido levantada por Pfitzer
(apud Solereder 1908), sendo citada como
caracteristica presente em Melastomataceae e
Moraceae (Foster 1949), Orchidaceae,
Malvaceae e Begoniaceae (Esau 1985; Mauseth
1988).

De acordo com Fahn (1990), a hipoderme
€ o tecido que se situainternamente a epiderme
eécompostapor um ou mais estratos especificos
de células estruturalmente diferenciadas da
epiderme. No sentido mais especifico da
palavra, refere-se apenas aestratos de tecido que
apresentam outra origem que ndo protodérmica
(Linsbauer apud Esau 1985). Por apresentar
origem protodérmica, o tecido de reserva de
agua das folhas de Peperomia pode ser
denominado de epiderme multipla verdadeira
(Kaul 1977). Taiz & Zeiger (1998) e Herrera
et al. (2000) chamam essa epiderme de hidrén-
quima, o que nao esta de acordo com a
nomenclatura usual, pois sendo de origem
epidérmica, o tecido ndo deve levar um nome
gue referencia um tecido de origem
parenquimatica. Atualmente, a maioria dos
autores denominam esse tecido de epiderme
multipla (Esau 1985; Mauseth 1988; Gibeaut
& Thomson 1989a, 1989b; Christensen-Dean
& Moore 1993; Nishio & Ting 1993; Raven
1999).

O grau de exposicao da epiderme multipla
variaentre as espécies de Peperomia. Algumas
delas apresentam os bordos das folhas dobrados,
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de forma que o tecido vitreo preenche o espago
entre eles e mantém pequeno contato com o
ambiente (Kaul 1977; Krulik 1980). As folhas
das espécies estudadas sao dorsiventrais,
apresentando o tecido de reserva de agua
bastante exposto ao ambiente. Mesmo assim, as
folhas s@o carnosas e apresentam grau de
suculéncia elevado, sendo esta variavel
dependente da espessura da epiderme multipla.
Peperomia rotundifolia apresenta folhas
convexas com epiderme multipla bastante
desenvolvida, porém néo perde seu aspecto
dorsiventral. Paredes pouco espessadas,
citoplasma escasso e vaclolo repleto de agua
s80 caracteristicas que corroboram a funcéo de
reservade aguadas célulasdaepiderme mdltipla
(Solereder 1908; Gibeaut & Thomson 1989a).
A epiderme multiplaocupamais dametade
daespessuradasfolhas, podendo chegar amais
de 80%, principalmente em ambientes mais
iluminados, onde esta é bastante desenvolvida
(Takemori 2002). Christensen-Dean & Moore
(1993) concluem em seu trabalho com
Peperomia columella que, amedidaqueafolha
sedesenvolve, aquantidaderel ativadaepiderme
multipla aumenta. Sendo assim, os autores
concluem que aprincipal funcdo dafolhaadulta
de uma espécie suculenta é o armazenamento
de agua. Discorda-se de Christensen-Dean &
Moore (1993) quanto a principal fungdo das
folhas adultas, visto que nas espécies analisadas
foi observado aumento naespessuradessetecido
nas folhas adultas, porém a principal funcéo da
folhacontinua sendo afotossintese. A presenca
da epiderme mdltipla é fator que auxilia a
fotossintese, proporcionando aguaparaotecido
fotossintético em periodos de seca. Além disso,
a epiderme multipla age como um filtro de luz,
regulando aintensidade luminosaatravés de sua
espessura e sendo esta determinada pela
guantidade de luz existente durante o
desenvolvimento das folhas (Takemori 2002).

Ontogénese estomética - Os estbmatos de
Peperomia estéo restritos aface abaxia dafolha,
podendo apresentar de trés a cinco células
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anexas. Pela sua morfologia, podem ser
classificados como tetraciticos (Fig. 10-12 e 14),
anisociticos (Fig. 16d, 18d) ou estaurociticos
(Fig. 13 e 14). A ontogénese dos estbmatos das
guatro espécies analisadas mostrou-se muito
semel hante. Nota-se que, de acordo com aforma
da célula mae do estdbmato (triangular ou
retangular), define-se o tipo morfol dgico.

Os estdmatos do tipo tetracitico originam-
se de uma célula de formato retangular. Esta
sofre uma primeira divisdo anticlinal, dando
origem a duas células, sendo uma maior que a
outra. Umadelas éacélulamée do estbmato ea
outra, uma célula anexa (Fig. 15a e 17a). A
célula m&e do estbmato divide-se anticlinal-
mente formando as células estométicas e 0 poro
(Fig. 15b e 17b). As demais células anexas
surgem a partir de divisdes das células
protodérmicas adjacentes a célula mae do
estbmato (Fig. 15c¢, 15d, 17c, 17d).

Os estbmatos com quatro células anexas
foram denominados tetraciticos por apresentar
tipicamente duas células polares e duas | aterais
(Metcalfe & Chalk 1988). Todavia, nasespecies
estudadas alguns estdmatos com quatro células
adjacentes ndo apresentam a mesma di sposi ¢ao
de um tetracitico tipico. Segundo Fryns-
Classens & Von Cotten (1973), Baranova (1987)
e Metcalfe & Chalk (1988), estébmatos
semelhantes a esses sdo denominados de
estaurociticos (com trésacinco célulassimilares
dispostas radialmente as estométicas e cujas
paredes anticlinais cruzam o poro). Conside-
rando que alguns estébmatos das espécies
analisadas apresentam de trés a cinco células
anexas (Fig. 13 e 14) dispostas radialmente,
preferiu-se denominar os estbmatos com essas
variagbes morfol6gicas de estaurociticos.
Metcalfe & Chalk (1988) denominam o tipo
estomético caracteristico para Piperaceae de
ciclocitico. No entanto, nas espécies aqui
analisadas ndo foram registrados estdbmatos
tipicamente ciclociticos.

O estbmato do tipo anisocitico origina-se
de uma célula protodérmica que sofre divisao
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Figuras 1-5. SecgBes longitudinais dafolhajovem. 1. Peperomia catharinae (barra= 50um). 2. P. quadrifolia (barra=
50um). 3. P. emarginella (barra = 50um). 4. P. rotundifolia (barra = 50um). 5. P. rotundifolia (barra = 20um). Figura
6. Seccao transversal dafolhajovem de P. rotundifolia (barra = 50um). Figura 7. Sec¢éo longitudinal dafolhajovem
deP. emarginella (barra= 20um). Figuras 8-9. Secgdes transversais da folha adulta (barra= 200pum). 8. P. catharinae.
9. P. emarginella. Figuras 10-14. Vista frontal epiderme daface abaxial dafolha adulta (barra= 35pm). 10. Estdbmato
tetracitico de P. catharinae. 11. Estdmato tetracitico de P. quadrifolia. 12. Estdmato tetracitico de P. emarginella. 13.
Estdmato estaurocitico de P. rotundifolia. 14. Estdmatos tetracitico (W) e estaurocitico (seta) de P. catharinae.
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Figuras 15-18. Ontogénese estomética. 15a-d. Peperomia catharinae. 16a-d. P. emarginella. 17a-d. P. quadrifolia.
18a-d. P. rotundifolia. 15a-18a. Origem da célula mée do estdbmato (cma). 15b-18b. Divisdo anticlinal da célula mée.
15c-18c. Formagdo do poro. 15d-18d. Estdmato adulto. (barra = 42um).
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anticlinal desigual. A célulamaior, de formato
triangular (trilabrada), é a célula mae do
estdmato. A outra, menor, torna-se uma célula
anexa (Fig. 16a, 16b, 18a, 18b). A célula mae
do estbmato sofre divisdo anticlinal que origina
as células estomaticas e o poro (Fig. 16b, 18b).
Quando as adjacentes se dividem, déo origem
as demais células anexas (Fig. 16¢, 16d, 18c,
18d).

Deacordo com aclassificagéo proposta por
Pant (apud Fryns-Classens & Von Cotten 1973),
a origem dos complexos estomaticos de
Peperomia € mesoperigena, pois apresenta
células anexas de mesma origem das células
estomaticas e de origem diferente. O fato de
haver mais de uma rota ontogénica justifica a
existéncia de mais de um tipo estomatico na
mesma folha. Em espécies de Peperomia
ocorrem estdmatos anisociticos (Pant & Banerji
1965; Baranova 1987), além de estdmatos do
tipo tetracitico e anficiclico, com varios anéis
de células anexas (Pant & Banerji 1965).
Segundo Pant & Banerji (1965), a ontogénese
dos estbmatos anisociticos de P. pellucida H.B.
& K. ePiper betleL. édo tipo mesdgena, sendo
todas as células anexas originadas da mesma
célulaprotodérmicaque daorigem acélulamae
do estbmato, enquanto que a origem mesoperi-
gena é descrita pelo mesmo autor para 0s
estOmatos tetraciticos de Piper betle.

A denominac&o dostipos morfol 6gicos dos
estbmatos de Peperomia é realmente dificil e
isso fica claro quando se analisa as diversas
descricBes anatbmicas que apenas citam a
distribuicdo dos estdmatos nas folhas de
Peperomia, sem citar o tipo morfolégico
(Johnson 1914; Yuncker & Gray 1934; Murty
1960; Kaul 1977; Sachs & Novoplanski 1993).
Um exemplo é o trabalho de Datta & Dasgupta
(1977) que apenas cita o aspecto das células que
circundam as estométicas. Devido a complexi-
dade morfolégica dos estbmatos de muitas
Piperaceae, percebe-se que muitos autores
preferem ndo se comprometer nomeando-os.
Acredita-se que somente uma analise calcada
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naontogénese pode, definitivamente, estabel ecer
0s tipos morfoldgicos dos estbmatos de cada

espécie.
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