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RESUMO

As Piperaceae sempre despertaram interesse cientifico e, até hoje, sdo objeto
de discussdo por possuirem caracteristicas tanto de Magnoliopsida como de
Liliopsida. Mais recentemente, a familia foi apontada como parte do grupo das
paleoervas, ou seja, a posicdo taxonémica do grupo ainda € um ponto
polémico. Além disso, a diferenciacdo das espécies de Peperomia é
dificultada em decorréncia do tamanho reduzido de suas estruturas
reprodutivas e do uso de caracteristicas vegetativas para a classificagdo. O
principal objetivo deste trabalho foi obter informacgées relevantes na area de
anatomia que possam subsidiar futuros trabalhos de taxonomia e filogenia do
grupo. Logo, foi realizado o estudo da anatomia comparada de Peperomia
catharinae Miquel, P. emarginella (Sw.) C.DC., P. quadrifolia (L.) Kunth e P.
rotundifolia (L.) Kunth. Os aspectos abordados foram o desenvolvimento
ontogénico da epiderme multipla e dos estdmatos das folhas, a anatomia foliar
- comparando-se ambientes de sol e sombra através das variaveis area foliar,
massa seca das folhas, densidade estomatica, espessura e numero de
estratos dos tecidos foliares — e anatomia do caule. As técnicas utilizadas
foram as usuais em microtécnica vegetal para microscopia fotdnica e de
varredura. Foram observadas folhas jovens do apice caulinar e do primeiro
nd, folhas adultas e amostras do primeiro ao terceiro entrendés do caule.
Todas as espécies apresentam tecido especializado na reserva de agua
originado de divisGes periclinais das células protodérmicas. A ontogénese
estomatica é mesoperigena, dando origem a estomatos anisociticos,
tetraciticos e estaurociticos, os quais possuem uma ou duas células
adjacentes originadas da mesma célula que forma as células estomaticas. P.
catharinae apresenta apenas um feixe vascular no peciolo e folhas com
padrao de nervagéao broquidédromo, enquanto as outras espécies apresentam
trés feixes vasculares no peciolo e padrdo de nervagéo acrodromo basal. Em
geral, as espécies revelam caracteristicas anatdmicas semelhantes entre si e
diferencas significativas entre os ambientes de sol e sombra numa mesma
espécie. O caule das quatro espécies possui epiderme uniestratificada,
estratos continuos de colénquima e feixes vasculares providos de endoderme
com estria de Caspary. Por apresentar cada feixe envolvido separadamente
por uma endoderme, chamou-se a organizagcdo do sistema vascular das
espécies estudadas de monostélica.

Palavras-chave: Peperomia, epiderme miuiltipla, ontogénese estomatica, folhas
de sol e sombra, endoderme.
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ABSTRACT

Members of Piperaceae always aroused scientific interest and, till today, they
are discussed for having Magnoliopsida characteristics as well as Liliopsida
characteristics. Recently, the family was pointed as part of the paleoherbs
group, in other words, the taxonomic position of the group is still controversial.
Besides that, the differentiation of Peperomia species is more difficult because
of both the tiny reproductive structures and the use of vegetative
characteristics for classification. The main purpose of this work was to obtain
important anatomical information that can be used to subsidize future studies
about taxonomy and phylogeny of the group. Therefore, it was carried out the
compared anatomical study of Peperomia catharinae Miquel, P. emarginella
(Sw.) C.DC., P. quadrifolia (L.) Kunth e P. rotundifolia (L.) Kunth. The analyzed
aspects were the ontogenetic development of both the multiple epidermis and
the stomata, the leaf anatomy — comparing sun and shade environments
through the parameters leaf area, leaf dry mass, stomatal density, leaf tissues
thickness and number of layers — and stem anatomy. The used techniques
were the usual in plant microtechniques for light and electron microscopy.
Young leaves from the stem apex and the first internode were analyzed, as
well as adult leaves and samples of stem from the first through the third
internodes. All the species presented water reservoir specialized tissue
originated from periclinal divisions of protodermal cells. The stomatal
ontogenesis was mesoperigenous, giving rise to anisocytic, tetracytic and
staurocytic stomata. P. catharinae presented only one vascular bundle in the
petiole and leaves with brochidodromous venation pattern, while the others
showed three vascular bundles in the petiole and basal acrodromous venation
pattern in the leaves. In general, the species showed very similar anatomical
features among them, while, between sun and shade environments, the
adaptations were very significant in the same species. The stem of all the
species showed unistratified epidermis, continuous layers of collenchyma and
vascular bundles with endodermis which presented Caspary strips. Due to the
fact that each bundle was involved by a separated endodermis, the vascular
system organization was called monostelic.

Key-words: Peperomia, multiple epidermis, stomata ontogenesis, sun and
shade leaves, endodermis



1 INTRODUGAO

A familia Piperaceae é representada por 10 géneros e cerca de 2000
espécies, contando com individuos de habito arbustivo e herbéaceo, terricola e
epifitico. No Brasil, Piper L. e Peperomia Ruiz & Pavon sdo os géneros melhor
representados, sendo este Ultimo o que apresenta maior nimero de espécies.

Peperomia, um género preferencialmente epifitico que também ocorre como
terricola ou rupicola, apresenta individuos de porte reduzido e delicado,
freqlientemente associados a florestas umidas e bem sombreadas. Das 459
espécies descritas para o Brasil por YUNCKER (1974), cerca de 63 sdo encontradas
no Parana e quase a metade destas tem sua ocorréncia relacionada a Floresta
Ombréfila Densa e formagdes da regido costeira. Muitas espécies s&o cultivadas
como ornamentais por sua folhagem vistosa (MUSTARD, 1986; JUDD et al., 1999).

Em questbes estruturais, Peperomia mostra poucas caracteristicas similares
e muitas divergentes em relagdo a outras familias de Magnoliopsida (TUCKER,
1980; JUDD et al., 1999). As flores desse género 'tém a estrutura mais simples da
familia, apresentando ndmero constante de dois estames por flor. Essa € uma das
caracteristicas que faz com que Peperomia seja considerado o géhero mais derivado
de Piperaceae (TUCKER, 1980; JUDD et al., 1999).

Além de tratar-se de um género cuja determinagdo especifica é dificultada
em funcdo da pequena dimensdo de seu aparato reprodutivo, principalmente os
frutos utilizados na diferenciacdo dos subgéneros e espécies (TUCKER, 1980; LEIl e
LIANG, 1999), o montante de coletas é pouco significativo se considerada a sua
representatividade em nimero de espécies. Por tratar-se de um grupo quase que

exclusivamente epifitico, informagSes sobre sua distribuicdo fitogeografica e



provaveis variagées condicionadas por fatores ambientais (umidade, luminosidade,
substrato) séo bastante escassas.

As quatro espécies analisadas neste trabalho sdo de habito epifitico, sendo
P. catharinae e P. quadrifolia de caule ereto, com trés ou quatro folhas por né, e P.
emarginella e P. rotundifolia de caule reptante e apenas uma folha por n6. As duplas
sdo muito similares morfologicamente, sendo que P. rotundifolia possui distribuicdo
muito mais ampla que P. emarginella, podendo ocorrer nos mesmos ambientes
(YUNCKER, 1974). P. quadrifolia é muito parecida morfologicamente com P.
catharinae, a qual ocorre abundantemente no Estado do Parana. Para P. quadrifolia
nao havia registros de coletas no Estado. Face ao grau de complexidade
apresentado por elas em termos de reconhecimento botanico, € de grande
importancia a realizagdo da analise estrutural como mais um subsidio para melhor
caracterizagao de cada espécie.

O presente trabalho aborda trés aspectos, os quais sdo considerados mais
relevantes em questdes anatomicas.

O primeiro aspecto é o da ontogénese da epiderme multipla e dos.estématos
das folhas das quatro espécies. Essas estruturas sdo consideradas de grande
importancia quando se leva em consideragdo o habito epifitico e também a posi¢édo
taxondmica e filogenética do grupo. A epiderme multipla dessas espécies tem a
funcéo de reservar agua e, de acordo com KRULIK (1980) e SIPES e TING (1985),
também protege a folha contra altas intensidades luminosas.

O segundo aspecto é a anatomia das folhas das quatro espécies,
comparando-se ambientes com maior e menor intensidade luminosa. Em relacdo a
anatomia foliar de Peperomia, ha muitos registros na literatura (SOLEREDER, 1908;

JOHNSON, 1914; YUNCKER e GRAY, 1934; METCALFE e CHALK, 1950, 1988;



MURTY, 1960; DATTA & DASGUPTA, 1977; GIBEAUT & THOMSON, 1989a, b),
porém nenhum deles analisa respostas mostradas nos diferentes ambientes. Além
disso, as espécies analisadas neste trabalho ndo possuem descricées anatdomicas
publicadas. Trabalhos sobre fitoquimica registram a presenga de 6leos volateis para
algumas espécies do género (GARCIA et al., 1990; BESSIERE et al., 1994). Até
entdo s6 havia um registro de estruturas secretoras de 6leo para algumas espécies
(MURTY, 1960) e alguns trabalhos registram a presenca de hidatédios (JOHNSON,
1914; YUNCKER e GRAY, 1934; MURTY, 1960), o que parece um pouco incomum
para plantas de habito epifitico.

O dltimo aspecto analisado é a organizagdo estrutural do caule das quatro
espécies. Os conhecidos feixes medulares de Piperaceae e a ocorréncia de
endoderme com estria de Caspary em Piper sdo dois fatores que despertam
curiosidade no estudo da estrutura do caule de Peperomia. Além dos muitos
trabalhos ja publicados com a anatomia do caule de varias espécies de Peperomia,
este também servira de base para futuros trabalhos de taxonomia e filogenia do
grupo, principalmente tratando-se de um grupo considerado de transicdo (JUDD et

al. 1999).



2 MATERIAL E METODOS

Peperomia catharinae foi coletada no Cap&o da Educagéo Fisica do Centro
Politécnico - UFPR —Bairro Jardim das Américas e no Bosque Municipal Reinhard
Maack - Bairro Hauer, ambos no Municipio de Curitba — PR. P. quadrifolia e P.
emarginella foram coletadas na Curva da Ferradura, Estrada da Graciosa — PR. P.
rotundifolia foi coletada no Municipio de Fénix — PR. Parte do material foi
herborizado e depositado no Herbario UPCB, registrado sob os nimeros 45018 -
- 45025.

A fixagdo das amostras foi realizada com FAA 50 (formaldeido - &cido
acético glacial - alcool etilico 50%; Johansen 1940) e conservadas em alcool etilico
70%.

A ontogénese dos estomatos foi observada em folhas jovens, do apice
caulinar e do primeiro n6é subseqiiente. As amostras foram analisadas em Iaminas
semipermanentes, as quais foram preparadas com folhas inteiras clariﬁcadés e
montadas em glicerina a 50%. A ontogénese da epiderme da face adaxial foi
analisada através de secgbes longitudinais e transversais do apice caulinar. As
amostras foram desidratadas em série alcodlico-etilica e emblocadas em glicol
metacrilato (GMA), de acordo com a técnica de Feder & O'Brien (1968), seguida das
recomendacoes do fabricante. As secg¢des transversais de 5 um de espessura foram
obtidas em micrétomo rotatério e posteriormente coradas com azul de toluidina
0,05% (O’Brien et al. 1965). As laminas permanentes foram montadas com resina
sintética (Entelan®).

A epiderme das folhas foi analisada através de laminas semipermanentes

montadas com material seccionado a mé&o livre e corado com azul de toluidina



(Sakai 1973). As amostras destinadas a confecgdo de laminas permanentes foram
desidratadas em série alcodlico-etilica e emblocadas em glicol metacrilato (GMA), de
acordo com a técnica de Feder & O’Brien (1968), seguida das recomendacgées do
fabricante. As secgGes de 7um de espessura foram obtidas em micrétomo rotatério e
posteriormente coradas com azul de toluidina 0,05% (O’Brien et al. 1965). As
laminas permanentes foram montadas com resina sintética (Entelan®). Foram feitos
testes histoquimicos com lugol (Sass 1951) para evidenciar a presenca de amido e
com sudam IV (Johansen 1940) para evidenciar a presenca de compostos lipidicos.
Para anélise do padrdo de venacéo, as folhas foram clarificadas em hipoclorito de
sédio 10% (Kraus & Arduim 1997), lavadas em agua e coradas com safranina 1%
em solugdo aquosa. As laminas foram montadas com glicerina 50%.

Para analise da estrutura interna dos caules, foram realizadas secgdes
transversais do 1° ao 3° entrend de pelo menos cinco individuos de cada espécie. As
amostras foram desidratadas em série alcodlico-etilica e emblocadas em glicol
metacrilato (GMA), de acordo com a técnica de Feder & O’'Brien (1968), seguida das
recomendacdes do fabricante. As secgbes de 7um de espessura foram obtidas em
micrétomo rotatério e posteriormente coradas com azul de toluidina 0,05% (O’Brien
et al. 1965). As laminas permanentes foram montadas com resina sintética
(Entelan®). Foram realizados testes histoquimicos com lugol (Sass 1951), para
evidenciar a presenca de amido, e com sudam IV (Johansen 1940), para evidenciar
a presenca de compostos lipidicos.

As anélises morfométricas realizadas foram: densidade estomética, area foliar,
massa seca das folhas, area especifica foliar, espessura dos tecidos foliares e o

numero de estratos celulares das folhas. Para todas elas, utilizaram-se duas folhas



de cada um dos dez individuos de ambos os ambientes. As andlises de densidade
estomatica, area foliar e massa seca foram realizadas com as mesmas folhas, as
quais foram retiradas do 3° e 4° nés de P. catharinae e P. quadrifolia, e do 5° e 6°
nés de P. emarginella e P. rotundifolia, as quais foram coletadas destas posicées em
decorréncia do seu grau de desenvolvimento. Para a contagem estomatica, utilizou-
se a técnica de impressao epidérmica através de esmalte de unha incolor e a area
amostral foi de 2mm? Para determinacdo da &rea foliar, as folhas foram
fotocopiadas e a area registrada em mesa digitalizadora Digicom. A massa seca foi
obtida de folhas prensadas e secas em estufa a 60°C até peso constante. A area
especifica foliar (WITKOWSKI & LAMONT, 1991) foi expressa em cm’g” (4rea
foliar/massa seca). Para as mensuragdes de espessura foliar, foram utilizadas
laminas permanentes com secgdes transversais da regido do terco médio das folhas.
As mensuragdes dos tecidos foram realizadas em microscopio através de ocular
micrometrada. Apés as medig¢des, foi aplicado sobre os valores obtidos o fator de
correcéo correspondente a objetiva utilizada. Para andlise estatistica, foi utilizado o
programa JMP, através do qual realizou-se o teste t. Todas as premissas para este
foram aceitas e considerou-se a=5%.

Para analise em microscopia eletrénica de varredura (MEV), prosseguiu-se
com as técnicas usuais para preparagdo das amostras (Souza 1989). Esses
procedimentos foram realizados no Centro de Microscopia Eletrbnica da
Universidade Federal do Parana.

As ilustragbes foram feitas através de fotomicrografias, realizadas em
fotomicroscopio, e desenhos realizados em microscopio acoplado a cdmara clara. As

escalas foram projetadas sob as mesmas condigdes Opticas.



3 RESULTADOS
3.1 ONTOGENESE DA EPIDERME MULTIPLA

A epiderme da face adaxial das folhas das espécies de Peperomia
analisadas é um tecido de reserva de agua com muitos estratos celulares. Este
tecido desenvolve-se a partir de divisGes periclinais das células protodérmicas (fig. 1-
5 e 7-9). Apbs a primeira divisdo periclinal, as células externas se diferenciam e
raramente sofrem novas divisbes periclinais, enquanto que as derivadas internas
aumentam de volume e sofrem sucessivas divisdes periclinais (fig. 4 e 7). As células
mais internas se especializam, passando a apresentar citoplasma escasso e vacuolo
predominante. Enquanto isso, as células do segundo estrato continuam sofrendo
divisGes 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 agua apreéentam
uma consténcia 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 muiltipla, ou seja, o estrato que faz conexdo com o

parénquima clorofiliano, composto de células mais volumosas (fig. 9).
3.2 ONTOGENESE DOS ESTOMATOS
Os estdmatos de Peperomia estéo restritos a face abaxial da folha, podendo

apresentar na maioria das vezes trés ou quatro células anexas. Pela sua morfologia,

podem ser classificados respectivamente como anisociticos (fig. 16d, 18d),



tetraciticos e eventualmente estaurociticos (fig. 10-12 e 14). A ontogénese dos
estdbmatos das quatro espécies analisadas mostrou-se muito semelhante. Nota-se
que de acordo com a forma da célula mée do estémato (triangular ou retangular),
define-se o tipo morfolégico.

Os estbmatos 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. Uma delas é a célula mae do estébmato e a outra, uma
célula anexa (fig. 15a e 17a). A célula mde do estdmato divide-se anticlinalmente
formando as células estomaticas e o poro (fig. 15b e 17b). As demais células anexas
surgem a partir de divisbes das células protodérmicas adjacentes a célula mae do
estébmato (fig. 15¢, 15d, 17c e 17d).

O estdmato do tipo anisocitico origina-se de uma célula protodérmica que
sofre divisao anticlinal desigual. A célula maior, de formato triangular (trilabrada), é a
célula mée do estdbmato. A outra, menor, torna-se uma célula anexa (fig. 16a, 16b,
18a e 18b). A célula mée do estdbmato sofre divisdo anticlinal que origina as células
estomaticas e o poro (fig. 16b e 1Sb). Quando as adjacentes se dividem, dao origem

as demais células anexas (fig. 16¢, 16d, 18c e 18d).



Figuras 1-5. Secgao longitudinal da folha jovem. 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). 6.
Secgao transversal da folha jovem de P. rotundifolia (barra = 50um). 7. Secgéo longitudinal da folha jovem de P.
emarginella (barra = 20um). 8-9. Seccado transversal da folha adulta (barra = 200um). 8. P. catharinae. 9. P.
emarginella. 10-14. Vista frontal da epiderme abaxial da folha adulta. 10. Estomato tetracitico de P. catharinae
(barra = 35um). 11.Estomato tetracitico de P. quadrifolia (barra = 35um). 12. Estdomato tetracitico P. emarginella
(barra = 35um). 13. Estémato estaurocitico de P. rotundifolia (barra = 35um). 14. Estomatos tetracitico (<) e

estaurocitico (seta) de P. catharinae (barra = 35um).



Figura a. Célula protodérmica divide-se anticlinalmente e origina a célula mée (cm) do estomato. b.
Célula mée do estomato divide-se e forma as duas células estométicas. c. O poro estomético se forma.
d. Aspecto do estémato adulto. (barra = 42um). Figuras 15a-d. Ontogénese do estdmato tetracitico de P.
catharinae. 16a-d. Ontogénese do estdmato anisocitico de P. emarginella. 17a-d. Ontogénese do
estomato tetracitico de P. quadrifolia. 18a-d. Ontogénese do estomato anisocitico de P. rotundifolia.
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3.3 FOLHAS DE SOL E SOMBRA

Peperomia catharinae e P. quadrifolia apresentam muitas caracteristicas
morfolégicas em comum, tais como caule ereto, filotaxia verticilada e nervacéo
reticulada; possuem por né 3 ou 4 folhas eliptico-obovadas, as quais diferem apenas
em dimenséo (fig.19, 20, 23-26; tab. 1). P. emarginella e P. rotundifolia também
assemelham-se muito entre si por compartilharem caracteristicas como caule
reptante, filotaxia alterna e folhas arredondadas, as quais possuem apice
freqlentemente emarginado (fig. 27-30, 33 e 34). Todas elas sdo de habito epifitico,
mostrando adaptacbes para este ambiente e adequagbes a locais com mais ou
menos luz. A massa seca das folhas é igual em ambos os ambientes para P.
catharinae e P. rotundifolia, e maior nas folhas de sol de P. emarginella e P.
quadrifolia (Tab. 1). As folhas de sombra apresentam maior area foliar em todas as
espécies (Tab. 1).

As folhas de P. catharinae possuem apenas um feixe vascular no peciolo
(fig. 22), o qual sofre diviséo na base do limbo, apresenfando uma nervura central e
diversas secundarias laterais. As duas primeiras nervuras secundarias se destacam
das demais pelo grau de desenvolvimento. Essas nervuras secundarias margeiam o
limbo de forma continua até o apice da folha, onde voltam a fundir-se com a nervura
central (fig. 23 e 24. Em P. quadrifolia, P. emarginella e P. rotundifolia, o peciolo é
provido de trés feixes vasculares (fig. 21, 31 e 32). Na base do limbo, esses feixes
separam-se formando uma nervura central e duas laterais. As nervuras laterais sdo
continuas, unindo-se a nervura central no apice da folha (fig. 25, 26, 28-30 e 33).

A epiderme, em ambas as faces do limbo das quatro espécies, em vista

frontal, é formada por células poligonais com paredes anticlinais retas (fig. 35-50). As
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paredes periclinais externas sdo cutinizadas e nao possuem cuticula evidente.
Campos de pontoagéo priméria sédo evidentes nas paredes anticlinais das células
epidérmicas de P. quadrifolia, principalmente na regido das nervuras. Os estébmatos
estdo restritos a face abaxial (folhas hipoestomaticas) e possuem de trés a cinco
células anexas, sendo semelhantes aos tipos morfolégicos anisocitico, tetracitico e
estaurocitico (fig. 39-42 e 47-50). A densidade estomatica & maior nos individuos de
sol de P. catharinae e P. emarginella e semelhante entre os individuos de sol e
sombra de P. quadrifolia e P. rotundifolia (Tab. 1). As células epidérmicas possuem
cloroplastos em abundancia como no mesofilo, sendo estes menores que os do
mesofilo. Tricomas glandulares semelhantes aos do peciolo aparecem em ambas as
faces das folhas das quatro espécies (fig. 35-50, 66 e 67). Os tricomas tectores
pluricelulares de P. catharinae estao presentes na face adaxial, nos bordos da folha
(fig. 75) e sobre a nervura central da face abaxial. Em P. quadrifolia, ocorrem
tricomas tectores pluricelulares na face adaxial e nos bordos da folha (fig. 71), sendo
unicelulares os tricomas presentes sobre a nervura central na face abaxial da folha.
Tanto em P. emarginella quanto em P. rotundifolia, os tricomas tectoresA sao
pluricelulares, porém mais longos e com maior nimero de células do que os
descritos anteriormente. Esses tricomas ocorrem em ambas as faces da folha, sendo
mais numerosos na face abaxial (fig. 74). Nessas espécies, h4 uma maior
concentrag&o de tricomas no apice das folhas emarginadas.

As folhas adultas, em secgdo transversal, apresentam varios estratos de
tecido de reserva de agua na face adaxial, o qual é constituido por células de origem
epidérmica. Neste tecido, as células sdo grandes e ndo ha espacos intercelulares
(fig. 51-54, 59-62 e 68). As células do estrato mais externo sdo menores e

poliédricas e apresentam paredes mais espessadas. As demais células sdo maiores



13

e normalmente com formato irregular, sendo que as paredes anticlinais apresentam-
se sinuosas quando a célula perde agua. Nas folhas de sol de P. emarginella e P.
rotundifolia, as células do estrato mais interno destacam-se por serem mais
volumosas. A espessura e 0 numero de estratos da epiderme multipla mostrou-se
maior nas folhas de sol para todas as espécies (Tab. 2 e 3). P. rotundifolia apresenta
folhas de formato mais hemisférico em secgdo transversal do que P. emarginella,
apresentando maior quantidade de tecido de reserva de agua. A epiderme da face
abaxial é uniestratificada e suas células sdo pequenas e poliédricas, sendo as
paredes periclinais mais espessadas (fig. 55-58, 63-65, 69 e 73).

O mesofilo de todas as espécies apresenta dois tipos de parénquima
clorofiliano (fig.55-58 e 63-65). O parénquima voltado para a face adaxial & formado
por um unico estrato de células pequenas, em forma de funil, ricas em cloroplastos e
com cristais em forma de drusas. O restante € composto de varios estratos de
parénquima clorofiliano lacunoso. O primeiro estrato deste, junto as células em
forma de funil, € composto por células pequenas e ricas em cloroplastos
(parénquima de conexdo). As demais células deste parénquima séo mais volumosas
e pobres em cloroplastos. Em P. quadrifolia e P. emarginella, as células do mesofilo,
em especial as do parénquima clorofiliano lacunoso de conexdo, apresentam graos
de amido (fig. 57, 58 e 63). Os feixes vasculares sdo colaterais e possuem bainha
parenquimética clorofilada. Outra caracteristica comum entre as espécies foi o
aumento da espessura do mesofilo nas folhas de sol. Em P. catharinae, as células
cOnicas sdo maiores nas folhas de sol, assim como o nimero de estratos do
parénquima clorofiliano lacunoso dessas folhas. P. emarginella e P. rotundifolia
possuem folhas de sol com parénquima lacunoso mais espesso. Em P. emarginella,

o parénquima lacunoso também apresenta um maior nimero de estratos (Tab. 2).
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Células secretoras estdo presentes no mesofilo e na epiderme da folha,
sendo mais evidentes em 6rgdos mais jovens (Fig. 58, 67, 69, 71-73, 76-77). O
conteudo e as paredes dessas células reagem positivamente para compostos
lipidicos.

O peciolo em secgao transversal apresenta epiderme unisseriada (fig. 78)
com tricomas tectores e glandulares. Em todas as espécies, os tricomas glandulares
s&o compostos por uma ou duas células basais inseridas na epiderme, um pedicelo
unicelular curto e uma cabega unicelular arredondada, situando-se em depressdes
na epiderme (fig. 66). Estes tricomas possuem contetido de origem lipidica, bem
como paredes do pedicelo cutinizadas. Os tricomas tectores s&o uni ou pluricelulares
e de apice agudo. Tanto P. catharinae quanto P. quadrifolia apresentam tricomas
unicelulares distribuidos por toda a extenséo do peciolo. P. emarginella, por sua vez,
apresenta peciolo canaliculado e os tricomas tectores pluricelulares sdo numerosos
na regido do canaliculo (fig. 70). P. rotundifolia apresenta maior nimero de tricomas
glandulares do que de tricomas tectores no peciolo. Em posicdo subepidérmica,
ocorrem um ou dois estratos de colénquima e varios estratos de parénquima em
todas as espécies (fig. 78). As células parenquimaticas apresentam poucos
cloroplastos. Os feixes vasculares sdo colaterais e a bainha do feixe é

parenquimatica (fig. 78).
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Figura 19. Ramo de Peperomia catharinae (barra = 0,8cm). 20. Ramo de P. quadrifolia (barra = 3cm).
21. Esquema de secgdo transversal do peciolo de P. quadrifolia (barra = 300um). 22. Esquema de
seccéo transversal do peciolo de P. catharinae (barra = 300um). 23. Nervacdo da folha de sombra de
P. catharinae (barra = 0,15cm). 24. Nervagio da 'folha de sol de P. catharinae (barra = 0,15cm). 25.
Nervagéo da folha de sombra de P. quadrifolia (barra = 0,15cm). 26. Nervagdo da folha de sol de P.
quadrifolia (barra = 0,15cm).



Figura 27. Ramo de P. emarginella (barra = 1,8cm). 28. Nervagéo da folha de sombra de P.
emarginella (barra = 0,15cm). 29. Nervagio da folha de sol de P. emarginella (barra = 0,15cm). 30.
Nervacio da folha de sol de P. rotundifolia (barr3a = 0,15cm). 31. Esquema da secgdo transversal do
peciolo de P. emarginella (barra = 140um). 32. Esquema da secgdo transversal do peciolo de P.
rotundifolia (barra = 140pm). 33. Nervagdo da folha de sombra de P. rotundifolia (barra = 0,15cm). 34,
Ramo de P. rotundifolia (barra = 3cm).
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Figuras 35-38. Vista frontal da epiderme da face adaxial da folha (barra = 100um). 35. Folha de sombra .
de P. catharinae. 36. Folha de sol de P. catharinae. 37. Folha de sombra de P. quadrifolia. 38. Folha de
sol de P. quadrifolia. 39-42. \ista frontal da epiderme da face abaxial da folha (barra = 100pm). 39.
Folha de sombra de P. catharinae. 40. Folha de sol de P. catharinae. 41. Folha de sombra de P.
quadrifolia. 42. Folha de sol de P. quadrifolia.



Figuras 43-46. Vista frontal da epiderme da face adaxial da folha (barra = 100um). 43. Folha de
sombra de P. emarginella. 44. Folha de sol de P. emarginella. 45. Folha de sombra de P. rotundifolia.
46. Folha de sol de P. rotundifolia. 47-50. Vista frontal da epiderme da face abaxial da folha (barra =
um). 47. Folha de sombra de P. emarginella. 48. Folha de sol de P. emarginella. 49. Folha de sombra
de P. rotundifolia. 50. Folha de sol de P. rotundifolia.



Figuras 51-54. Secgéo transversal do tergo médio da folha de P. catharinae e P. quadrifolia (barra =
500um). 51. Folha de sombra de P. catharinae. 52. Folha de sol de P. catharinae. 53. Folha de sombra
de P. quadrifolia. 54. Folha de sol de P. quadrifolia. 55-58. Detalhe do mesofilo em secgéo transversal
(barra = 100um). 55. Folha de sombra de P. catharinae. 56. Folha de sol de P. catharinae. 57. Folha de
sombra de P. quadrifolia. 58. Folha de sol de P. quadrifolia. (circulos pretos = graos de amido)
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Figuras 59-62. Secgdo transversal do tergo médio da folha de P. emarginella e P. rotundifolia (barra =
500um). 59. Folha de sombra dé P. emarginella. 60. Folha de sol de P. emarginella. 61. Folha de sombra
de P. rotundifolia. 62. Folha de sol de P. rotundifolia. 63-65. Detalhe do mesofilo em secgdo transversal
(barra = 100um). 63. Folha de sombra de P. emarginella. 64. Folha de sombra de P. rotundifolia. 65. Folha
de sol de P. rotundifolia. (circulos pretos = graos de amido)
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Figura 66. Epiderme da face abaxial da folha de P. emarginella em secgao transversal, evidenciando tricoma glandular (barra =
28um). 67. Vista frontal da epiderme da face abaxial da folha de P. catharinae (MEV, barra = 100um). 68. Epiderme muiltipla da folha
de P. quadrifolia em secgéo transversal (MEV, barra = 100um). 69. Epiderme da face abaxial de P. quadrifolia (barra = 70um). 70.
Peciolo de P. emarginella (MEV, barra = 100um). 71. Vista frontal da epiderme da face adaxial da folha de P. quadrifolia (MEV; barra =
100um). 72. Detalhe das células secretoras de 6leo na epiderme da face abaxial da folha de P. catharinae, teste com Sudam IV (barra
= 70um). 73. Mesofilo de P. rotundifolia em secgao transversal (barra = 70um). 74. Tricoma tector pluricelular da face abaxial da folha

de P. rotundifoliar (barra = 35um). 75. Detalhe do bordo da folha de P. catharinae, evidenciando tricomas pluricelulares (barra =

35um). 76. Folha jovem de P. quadrifolia em secgao transversal (barra = 50um). 77. Secc¢do transversal da folha jovem de P.

rotundifolia (barra = 50um). 78. Peciolo de P. emarginella em seccgao transversal (circulos pretos = graos de amido; barra = 35um).
(seta = célula secretora de 6leo).
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3.4 CAULE

Peperomia catharinae e P. quadrifolia caracterizam-se pelo caule ereto,
sendo que P. quadrifolia possui entrenés mais longos do que P. catharinae. Ambas
apresentam raizes adventicias nos nds mais basais. Em P. emarginella e P.
rotundifolia o caule é reptante e repleto de raizes adventicias.

As espécies possuem epiderme do caule uniestratificada, composta por
células poligonais em secgdo transversal, com parede periclinal externa mais
espessada, cuticula evidente e flanges cuticulares (fig. 79-82). Tricomas glandulares
ocorrem na superficie do caule, sendo estes compostos por célula basal inserida na
epiderme, pedunculo unicelular curto e cabega unicelular (fig. 101). Tais tricomas
reagiram positivamente para compostos lipidicos. Tricomas tectores unicelulares
ocorrem na superficie do caule em P. catharinae e P. quadrifolia. Tricomas tectores
pluricelulares sdo mais numerosos em P. emarginella do que em P. rotundifolia.

Internamente a epiderme ocorrem alguns estratos continuos de colénquima
(fig. 89-100). Em P. quadrifolia, o colénquima é do tipo anular (fig. 80) e em P.
catharinae, P. emarginella e P. rotundifolia, do tipo angular (fig. 79, 81-82). P.
quadrifolia e P. catharinae mostram colénquima mais desenvolvido, em relagdo ao
numero de estratos e espessamento das paredes, que as outras duas espécies.

O parénquima fundamental é composto de células clorofiladas,
isodiamétricas em secgéo transversal, entre as quais existem pequenos espacos de
ar. Em P. emarginella e P. quadrifolia, alguns gréos de amido sdo evidentes nesse
tecido.

As quatro espécies possuem feixes vasculares dispersos no parénquima (fig.

89-100). P. emarginella e P. rotundifolia apresentam numero constante de cinco
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feixes do primeiro ao terceiro entrend, sendo um feixe bicolateral central e quatro
feixes colaterais que circulam o feixe central (fig. 92-97). Em P. catharinae e P.
quadrifolia, o numero de feixes varia de acordo com o entrend, havendo aumento do
namero de feixes em direcdo a base do caule. P. catharinae apresenta quatro feixes
no primeiro entrend , de 5-7 no segundo e de 8-10 no terceiro. Todos eles s&o
colaterais e dispostos em um tnico anel nos primeiros dois entrenés e em dois anéis
no terceiro entrend, sendo um externo e outro interno (fig. 89-91). P. quadrifolia, por
sua vez, possui 5-7 feixes no primeiro entrend, 8-10 feixes no segundo e de 10-13
no terceiro. Todos eles sdo colaterais dispostos em dois anéis desde o primeiro
entrend, um externo e o outro interno (fig. 98-100).

Cada feixe vascular é circundado individualmente por endoderme, a qual
apresenta estrias de Caspary (fig. 83-88). P. rotundifolia apresenta endoderme com
estria de Caspary desde o primeiro entrend. Em P. quadrifolia e P. emarginella a
endoderme com estria de Caspary é evidente a partir do segundo entrené (fig. 84 e
86) e P. catharinae possui endoderme com estria de Caspary apenas a partir do
terceiro entrend.

Células secretoras aparecem entre as células parenquimaticas, sendo mais
evidentes nos entrenés mais jovens do caule (fig. 101). Essas células reagem

positivamente para compostos lipidicos.



Figura 79. Caule de P. catharinae, evidenciando colénquima angular (barra = 50um). 80. Caule de P.

quadrifolia, evidenciando colénquima anular (barra = 50um). 81. Caule de P. emarginella,
evidenciando colénquima angular (barra = 50um). 82.Caule de P. rotundifolia, evidenciando
colénquima angular (barra = 50um). 83-88. Secgoes transversais do caule (seta = estria de Caspary).
83. Feixe vascular do terceiro entrené de P. catharinae (barra = 32um). 84. P. emarginella, feixes
vasculares do segundo entrend (barra = 32um). 85. P. emarginella, feixe vascular do terceiro entrené
(barra = 32um). 86. P. quadrifolia, feixe vascular do segundo entrené (barra = 32um). 87. P.
quadrifolia, feixe vascular do terceiro entrendé (barra = 50um). 88. P. rotundifolia, feixe vascular do

terceiro entrend (barra = 32um).
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4 DISCUSSAO

4.1 ONTOGENESE DA EPIDERME MULTIPLA

Devido ao fato do estrato epidérmico mais externo sofrer vérias divisdes
anticlinais para acompanhar o aumento de superficie da folha, essa camada
apresenta células menores que as demais. As folhas adultas de P. catharinae (fig. 8)
e P. quadrifolia chegam a apresentar as células do tecido de reserva de agua
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
e por Linsbauer? (apud Esau 1985). Por sua vez, as folhas adultas de P. emarginella
e P. rotundifolia apresentam esse mesmo tecido de forma desorganizada (fig. 9).
Pode-se inferir que, neste caso, as células protodérmicas, depois das divisbes
periclinais, também sofreram divisdes obliquas. O fato do estrato mais externo da
epiderme apresentar paredes mais espessadas que os. estratos adjacentes
corrobora a idéia de que as células filhas mais internas da primeira divisdo
protodérmica périclinal é que dao origem as células de reserva de agua. A precoce
especializagcéo das células internas da epiderme multipla justifica suas paredes finas,
que por sua vez podem ser consideradas como uma adaptagéo no caso de perda de
agua. Assim sendo, as paredes anticlinais das células ficam sinuosas, permitindo
uma diminui¢do do volume do lume e 0 ndo rompimento da parede celular.

A existéncia da epiderme multipla 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 trabalhos classicos de anatomia vegetal

! PFITZER, E. 1872. Beitrige zur kenntniss der hautgewebe der pflanzen. ITI. Ueber die mehrschichtige
epidermis und das hypoderma. Jahrb. Wiss. Bot. 8: 16-74. '
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(Yuncker & Gray 1934; Metcalfe & Chalk 1950 e 1988; Murty 1960; Datta &
Dasgupta 1977; Gausman et al. 1977). A hip6tese 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 situa-se
internamente a epiderme e & composta de um ou mais estratos especificos de
células estruturalmente diferenciadas da epiderme. No sentido mais especifico da
palavra, refere-se apenas a estratos de tecido que apresentam outra origem que nao
a protoderme (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 hidrénquima, o que ndo esta de acordo com a
nomenclatura usual, pois sendo de origem epidérmica, o tecido ndo deve levar um
nome que referencia um tecido de origem parenquimatica. Atualmente, a maioria dos
autores denominam esse tecido de ebiderme multipla (Esau 1985; Mauseth 1988;
Gibeaut & Thomson 1989a, 1989b; Christensen-Dean & Moore 1993; Nishio & Ting
1993; Raven 1999).

O grau de exposigdo da epiderme multipla varia entre as espécies de
Peperomia. Algumas delas apresentam os bordos das folhas dobrados 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 sé&o

dorsiventrais, apresentando o tecido de reserva de agua bastante exposto ao

? PFITZER, E. 1872. Beitrage zur kenntniss der hautgewebe der pflanzen. III. Ueber die mehrschichtige epidermis und das hypoderma.
Jahrb. Wiss. Bot. 8: 16-74.
3 LINSBAUER, K. 1930. Handbuch der pflanzenanatomie. Berlin, Gebriider Borntraeger.
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ambiente. Mesmo assim, as folhas sdo carnosas e apresentam grau de suculéncia
elevado, sendo este varidvel dependendo da espessura da epiderme multipla.
Peperomia rotundifolia apresenta folhas convexas com epiderme multipla bastante
desenvolvida, porém ndo perde seu aspecto dorsiventral. Paredes pouco
espessadas, citoplasma escasso e vacuolo repleto de agua sao caracteristicas que
corroboram a funcdo de reserva de agua das células da epiderme multipla
(Solereder 1908; Gibeaut & Thomson 1989a).

A epiderme multipla ocupa mais da metade da espessura das folhas,
podendo chegar a mais de 80%, principalmente em ambientes mais iluminados,
onde esta é bastante desenvolvida (Takemori et al. — em fase de publicagéo).
Christensen-Dean & Moore (1993) concluem em seu trabalho com Peperomia
columella que, @ medida que a folha se desenvolve, a quantidade relativa da
epiderme multipla aumenta. Sendo assim, os autores concluem que a principal
fungdo da folha adulta de uma espécie suculenta é o armazenamento de agua.
Discorda-se de Christensen-Dean & Moore (1993) quanto a principal fungédo das
folhas adultas, visto que nas espécies analisadas foi observado aumento na
espessura desse tecido nas folhas adultas, porém a principal fungdo da folha
continua sendo a fotossintese. A presenca da epiderme multipla é um fator que
auxilia a fotossintese, proporcionando agua para o tecido fotossintético em periodos
de seca. Além disso, a epiderme muiltipla age como um filtro de luz, regulando a
intensidade luminosa através de sua espessura e sendo esta determinada pela
quantidade de luz existente durante o desenvolvimento das folhas (Takemori et al. —

em fase de publicagéo).
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4.2 ONTOGENESE DOS ESTOMATOS

Os estdbmatos com quatro células anexas foram denominados tetraciticos
por apresentar tipicamente duas células polares e duas laterais (Metcalfe & Chalk
1988). Todavia, nas espécies estudadas alguns estdbmatos com quatro células
adjacentes ndo apresentam a mesma disposi¢cdo de um tetracitico tipico. Segundo
Fryns-Classens & Von Cotten (1973), Baranova (1987) e Metcalfe & Chalk (1988),
estdmatos semelhantes a esses sdo denominados de estaurociticos (com trés a
cinco células similares dispostas radialmente as estomaticas e cujas paredes
anticlinais cruzam o poro). Considerando que alguns estdbmatos das espécies
analisadas apresentam de trés a cinco células anexas (fig. 13 e 14) dispostas
radialmente, preferiu-se denominar os estdbmatos com essas variagées morfolégicas
de estaurociticos. Metcalfe & Chalk (1988) denominam o tipo estomatico
caracteristico para Piperaceae de ciclocitico. No entanto, nas espécies aqui
analisadas néo foi registrado nenhum estémato tipicamente ciclocitico.

De acordo com a classificagdo proposta por Pant* (apud Fryns-Classens &
Von Cotten 1973), a origem dos complexos estomaticos de Peperomia é
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 estomatos 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

* PANT, D.D. 1965. On the ontogeny of stomata and other homologous structures. Plant Science Series,
Allahabad I: 1-24.
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estdmatos anisociticos de P. pellucida e Piper betle € do tipo meségena, sendo
todas as células anexas originadas da mesma célula protodérmica que da origem a
célula mée do estdmato, enquanto que a origem mesoperigena é descrita pelo
mesmo autor para os estdmatos tetraciticos de Piper betle.

A denominagdo dos tipos morfologicos dos estdbmatos de Peperomia é
realmente dificil e isso fica claro quando se analisa as diversas descricées
anatdbmicas que apenas citam a distribuigdo 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 € o trabalho de Datta & Dasgupta
(1977) que apenas cita o aspecto das células que circundam as estomaticas. Devido
a complexidade morfolégica dos estdmatos de muitas Piperaceae, percebe-se que
muitos autores preferem ndo se comprometer nomeando-os. Acredita-se que
somente uma analise calcada na ontogénese pode, definitivamente, estabelecer os

tipos morfolégicos dos estdbmatos de cada espécie.

4.3 FOLHAS DE SOL E SOMBRA

Peperomia catharinae difere das outras trés espécies por apresentar apenas
um feixe vascular no peciolo. Além disso, seu padrdo de nervagdo pode ser
enquadrado no tipo broquidédromo de Hickey (1973). As outras trés espécies
apresentam trés feixes no peciolo e seu padréo de nerva_géo € melhor enquadrado
no tipo acrédromo (Hickey 1973). A descricdo das espécies traz o padréo de trés
nervuras palmadas para todas elas (Yuncker 1974) e Kaul (1977) cita o padréo de

venacédo acrédromo como sendo tipico do género.
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A presenca da epiderme multipla ja foi descrita para muitas espécies de
Peperomia. Inicialmente, era chamada de hipoderme (Yuncker & Gray 1934,
Metcalfe & Chalk 1950, Murty 1960, Datta & Dasgupta 1977, Gausman et al. 1977),
porém muitos autores como Pfitzer* (apud Solereder 1908) e Foster (1949) ja
levantavam a hipotese desse tecido ser de origem epidérmica. Este fato foi
comprovado por Kaul (1977) e, desde entéo, os trabalhos denominam o tecido que
reserva agua de epiderme multipla (Gibeaut & Thomson 1989a, b, Christensen-Dean
& Moore 1993, Nishio & Ting 1993, Raven 1999). Nas espécies de Peperomia
estudadas também foi confirmada a origem epidérmica do tecido aquifero. Taiz &
Zeiger (1998) e Herrera et al. (2000) chamam essa epiderme de hidrénquima, o que
nao esta de acordo com a nomenclatura usual, pois sendo de origem epidérmica, o
tecido n&o deve levar um nome que referencia um tecido de origem parenquimatica.
As células da epiderme multipla apresentam citoplasma escasso e seu volume é
preenchido pelo vactolo repleto de agua, corroborando a sua fungéo na reserva de
agua (Solereder 1908, Gibeaut & Thomson 1989a).

Mesmo tendo habito epifitico, nenhuma das espécies estudadas apresentou
cuticula espessa e nem grau de pubescéncia elevado. A espessura da cuticula é
variavel e influenciada pelo ambiente (Esau 1985, Cutter 1987), sendo a cuticula
delgada caracteristica de plantas de ambiente umido ou sombrio (Sculthorpe 1967).
Periodos secos sdo bastante comuns para plantas de habito epifitico (Larcher 1995,
Helbsing et al. 2000), as quais adquirem sua agua através da chuva, orvalho ou
neblina (Weathers 1999). Enquanto a alta irradiagdo solar e ventos levam a uma

evapotranspiragéo consideravel, a falta de solo reduz a reserva de agua disponivel

2 PFITZER, E. 1872. Beitrige zur kenntniss der hautgewebe der pflanzen. III. Ueber die mehrschichtige
epidermis und das hypoderma. Jahrb. Wiss. Bot. 8: 16-74.
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no meio para os tecidos dessas plantas. Embora as folhas de varias espécies de
Peperomia possam reter agua por longos periodos devido a barreira formada pela
cuticula (Kaul 1977), a falta desta nas espécies estudadas pode ser compensada
pela parede periclinal externa das células epidérmicas bastante cutinizada,
considerando que a espessura da cuticula ndo influencia a permeabilidade da
mesma a agua (Cutter 1987).

As fblhas hipoestomaticas foram descritas para muitas espécies do género
(Solereder 1908, Johnson 1914, Yuncker & Gray 1934, Metcalfe & Chalk 1950, Murty
1960, Pant & Banerji 1965, Datta & Dasgupta 1977). Folhas anfihipoestomaticas
ocorrem apenas em P. leptostachya (Yuncker & Gray 1934) e P. reflexa (Murty
1960), todavia, Kaul (1977) ndo registrou tal caracteristica para essa mesma
espécie. Uma possivel explicagcdo para a existéncia de estdmatos apenas na face
abaxial é a presenga da epiderme multipla que reserva agua. Considerando também
que a face da folha voltada para o sol tende a estar sempre mais aquecida que a
outra, folha que apresenta estdmatos na face adaxial apresenta uma maior
evaporagdo do que folhas com estOmatos apenas na face abaxial (Parkhust 1978).

Os estdmatos de Piperaceae apresentam estrutura diversificada (Solereder
1908, Metcalfe & Chalk 1950), sendo anisociticos em P. pellucida (Pant & Banerii
1965), com células estomaticas rodeadas por uma roseta de células anexas em P.
obtusifolia e P. meftallica (Datta & Dasgupta 1977), do tipo anomocitico para P.
pellucida e P. argyreia (Datta & Dasgupta 1977) e do tipo tetracitico em P. reflexa,
Piper betle e Piper schmidtii (Pant & Banerji 1965). Outros tipos associados podem
ocorrer, porém em menor numero (Pant & Banerji 1965). Estomatos do tipo
tetracitico sdo muito comuns na familia Piperaceae (Judd et al. 1999). A designagéo

dos estdmatos de Peperomia como sendo tetraciticos ndo esta de acordo com a
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nomenclatura proposta para o grupo das Dicotiledéneas (Baranova 1987). Porém,
neste trabalho, é levado em consideracdo o numero de células anexas presentes no
complexo estomatico, ignorando-se o grupo ao qual a familia pertence, dado que
sua posicao sistematica ainda é ponto polémico (Burger 1978, Mathew et al. 1999).

Os tipos de tricomas tectores e sua densidade sobre a superficie foliar é
bastante variavel entre as espécies ja descritas na literatura - uni ou pluricelulares,
todos unisseriados, podendo aparecer em uma ou ambas as faces da folha -
(Solereder 1908, Johnson 1914, Yuncker & Gray 1934, Metcalfe & Chalk 1950, Murty
1960, Mohandas & Shah 1982). Raramente os tricomas formam uma cobertura
densa sobre as folhas de Piperaceae (Metcalfe & Chalk 1950). Levando-se em
consideracao que a distribuigcdo dos tricomas é bastante variavel, pode-se inferir que
eles sdo muito importantes como mais um subsidio na diferenciacido das espécies
do género.

Muitos trabalhos referem tricomas glandulares como sendo hidatédios nas
espécies de Peperomia (Johnson 1914, Yuncker & Gray 1934, Skottsberg® apud
Metcalfe & Chalk 1950, Murty 1960), todavia ndo ha comprovagéo de que esses
tricomas eliminem agua e nem que estejam associados a feixes vasculares. Os
tricomas hidatédios secretam agua de forma ativa, estando sempre associados a
uma fonte de agua (Ponzi & Pizzolongo 1992). Apesar da afirmagdo de Haberlandt*
(apud Murty 1960) sobre a fungdo secretora de 4gua dos tricomas glandulares de
Piperaceae, os tricomas glandulares encontrados nas espécies estudadas, também
citados por Datta & Dasgupta (1977), Mohandas & Shah (1982) e Sachs &

Novoplansky (1993), possuem contetido amarelado e, quando testados com o

3 SKOTTSBERG, C. 1947. Peperomia barteroana Miq. and P. tristanensis Christoph., an interesting case of disjunction.
Acta Hort. Goteborg, 16: 251-288.
4 HABERLANDT, C. 1914. Physiological plant anatomy. English transl. by Drummond, M., London.
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reagente sudam |V, apresentaram resultado positivo para a presenca de compostos
de origem lipidica. Trabalhos fitoquimicos realizados com P. rotundifolia (Bessiere et
al. 1994) e P. campylotropa (Garcia et al. 1990) mostraram a presenca de O6leos
volateis constituidos principalmente de limoneno, céanfora e safrol. Outros
constituintes de 6leos essenciais foram encontrados em P. pellucida, P. circinata var.
circinata, P, scandens, P. obtusifolia e P. alata (Moreira et al. 1999, Silva et al. 1999).
Apesar de haver estudos com apenas uma das espécies descritas neste trabalho,
nota-se que as outras também secretam substancias lipidicas através de suas
células e tricomas glandulares. Tendo em vista que as espécies deste trabalho
abresentam varias adaptacdes estruturais a ambientes secos, tais como tecido
especializado na reserva de agua e estdmatos apenas na face abaxial da folha
(Benzing 1990), além de seus tricomas glandulares apresentarem contetudo de
origem lipidica, pode-se inferir que ndo ha motivos para essas espécies
apresentarem uma estrutura especializada na secre¢cdo de agua. Portanto, n&o
poderiam ser hidatodios o que os autores anteriormente citados propuseram como
caracteristica para és espécies de Peperomia.

O parénquima clorofiliano possui estrutura peculiar por possuir células em
forma de funil no primeiro estrato do mesofilo. Esse estrato corresponde ao
parénquima clorofiliano paligadico de outras espécies. Devido aos seus atributos,
este tecido recebe varias denominagdes: clorénquima denso (Yuncker & Gray 1934),
parénquima palicadico (Murty 1960, Gausman et al. 1977, Datta & Dangpta 1977,
Nishio & Ting 1993) e mesofilo mediano (Gibeaut & Thomson, 1989a, b). A
denominacéo utilizada neste trabalho foi apresentada por Metcalfe & Chalk (1950 e
1988): parénquima clorofiliano composto de células em forma de funil. Essa

caracteristica é citada pelos autores para as espécies brasileiras de Peperomia. As
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células possuem essa forma de funil, apreséntando uma extensiva interface com as
paredes das células epidérmicas para uma rapida movimentagdo da agua do tecido
de reserva para o tecido fotossintetizante em periodos de escassez de agua no
ambiente (Gibeaut & Thomson 1989b, Benzing 1990, Larcher 1995, Lambers et al.
1998). O primeiro estrato do mesofilo de Peperomia é o principal centro
fotossintético da folha (Gibeaut & Thomson 1989a, Christensen-Dean & Moore
1993).

Segundo Solereder (1908) e Gibeaut & Thomson (1989a), o parénquima
clorofiliano lacunoso também pode reservar agua e por isso tem t&o poucos
cloroplastos. As células do parénquima clorofiliano lacunoso realmente apresentam
citoplasma escasso, porém so seria possivel afirmar que ha reserva de agua neste
tecido nas espécies apresentadas neste trabalho através de uma investigacao mais
detalhada.

A presenca de graos de amido nas células do parénquima lacunoso também
é citada por Murty (1960), porém ndo € uma caracteristica que pode ser usada na
diferenciagao das espécies, pois amido é. uma forma de reserva e a sua presenga €
influenciada pela época de coleta. Como houve apenas uma coleta das espécies
estudadas, ndo é possivel afirmar a constancia desses graos de amido ao longo das
épocas do ano.

Os cristais em forma de drusas sdo bastante comuns entre as espécies de
Peperomia. Eles aparecem principalmente nas células do mesofilo (Solereder 1908,
Metcalfe & Chalk 1950). Os cristais observados neste trabalho ocorrem apenas nas
células em forma de funil do mesofilo como também foi observado por Murty (1960),

Datta & Dasgupta (1977), Gibeaut & Thomson (1989a). Eles sdo maiores quanto
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maior & a célula, ou seja, nas folhas em que esse parénquima é mais espesso
(Gibeaut & Thomson 1989b).

Células secretoras de conteudo lipidico como as descritas neste trabalho
s&o citadas por Johnson (1914), Metcalfe & Chalk (1950), Murty (1960) e Gibeaut &
Thomson (1989a). De acordo com Solereder (1908), estas células secretoras
apresentam formato esférico, com paredes suberizadas, bem como contetdo claro e
raramente marrom.

Uma das diferengcas mais marcantes entre as folhas de sol e sombra
estudadas foi a espessura foliar, em especial a espessura da epiderme multipla. O
aumento na suculéncia das folhas de Peperomia é provocado pelo aumento da
epiderme multipla, sem necessariamente haver aumento dos outros tecidos (Kaul
1977). A espessura foliar depende do ambiente, sendo as folhas mais espessas em
ambientes xéricos e menos espessas em ambientes mésicos (Parkhust 1978, Taiz &
Zeiger 1998).

A espessura do parénquima clorofiliano de células em forma de funil de P.
quadrifolia e P. rotundifolia ndo apresentou valores signiﬁcatiQos para o teste t,
porém, através da andlise de poder que mostrou um numero amostral minimo
préximo do analisado, pode-se dizer que as folhas de sol apresentam uma forte
tendéncia a possuirem este tecido mais espesso que as folhas de sombra. O mesmo
acontece com a espessura da epiderme da face abaxial das folhas de P. catharinae
e P. quadrifolia que tende a ser mais espessa nas folhas de sol. A densidade
estomatica das folhas de sol de P. rotundifolia apresenta a mesma tendéncia a ser
maior nas folhas de sol. Logo, pode-se afirmar que a densidade estoméatica foi maior
no ambiente de sol para a maioria das espécies, 0 que ja era esperado dado que

muitos trabalhos ja trazem isso como sendo uma caracteristica de folhas de
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ambiente com maior iluminagdo. (Taiz & Zeiger 1998, Lambers et al. 1998).
Observou-se nas folhas crescidas em ambientes mais secos é que elas
desenvolvem estomatos visivelmente menores e mais densamente distribuidos. Isso
faz com que a folha seja capaz de reduzir a transpiragdo através de uma abertura
rapida dos estdmatos, compensando a captagdo de CO, (Larcher 1995). N&o foi
encontrada nenhuma razdo para P. quadrifolia ter apresentado densidade
estoméatica semelhante nos ambientes analisados.

A principio, reservar agua no tecido mais exposto a irradiagdo solar parece
aumentar a perda de agua. No entanto, a epiderme multipla também serve para
filtrar a quantidade de luz incidente nas folhas (Krulik 1980, Sipes & Ting 1985), uma
vez que este tecido transmite apenas 70% dessa luz para os tecidos inferiores
(Nishio & Ting 1993). Isto explica a presenca de cloroplastos no primeiro estrato da
epiderme multipla para um melhor aproveitamento da luz, considerando que a
presenca de cloroplastos nas células epidérmicas € uma caracteristica de plantas
que vivem em ambientes sombreados (Fahn 1990). As folhas de sol apresentaram
epiderme multipla mais espessa, indicando uma adequagdo das folhas para
ambientes com alta incidéncia de raios solares.

Uma adequagdo para reduzir a transpiragdo é a diminuicdo da superficie
foliar (Larcher 1995). As folhas de sol apresentaram menor area foliar, o que expde
menos os tecidos ao ambiente e evita o excesso de ressecamento, sendo
considerada a primeira linha de defesa contra ambientes secos (Taiz & Zeiger 1998).
A sombra, as folhas de maior area tendem a aproveitar melhor a luz. Um ntmero
menor de estratos celulares na epiderme serviria para permitir maior penetragdo da
luz e a reserva de agua em uma epiderme multipla menos espessa seria

compensada pela maior area foliar. Apesar das folhas de sol apresentarem menor
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area foliar, sua massa seca foi praticamente igual 2 massa das folhas de sombra,
sendo compensada pela espessura foliar. Isso faz com que a area especifica foliar
seja menor nas folhas de sol. Folhas de ambientes mais secos sdo geralmente
menores e apresentam menor area especifica foliar (Larcher 1995), ou seja, maior
massa seca. Em esséncia, o investimento de energia nos tecidos é limitado para
evitar maior dispéndio onde o0 excesso de capacidade fotossintetizante provaria ser
supérfluo (Lattge 1989).

Em sumo, P. catharinae difere das outras trés espécies por apresentar
apenas um feixe vascular no peciolo e possuir o padrdo de nervagao
broquidédromo. As folhas de sol de P. quadrifolia s&o muito semelhantes as folhas
de sombra de P. catharinae. As folhas de P. rotundifolia apresentam forma mais
convexa dorsiventralmente que as folhas de P. emarginella. Fora isso, suas
caracteristicas sdo bastante semelhantes e as diferengas bastante sutis. Ha muitas
variagbes entre as folhas de sol e de sombra das espécies no que diz respeito a
area foliar e espessura da epiderme multipla, a qual é o principal fator de aumento
da espessura da folha. As folhas ndo apresentam hidatédios e sim tricomas

glandulares que secretam substancias lipidicas.

4.4 CAULE

Os tricomas glandulares encontrados na epiderme do caule das espécies de
Peperomia deste trabalho sdo estruturas secretoras de compostos lipidicos. Este

fato diverge do trabalho de Yuncker & Gray (1934) que cita a presenga de hidatédios
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nos caules de Peperomia. Outro trabalho discordante é o de Haberlandt® (apud
Murty 1960) que concluiu que a funcédo dos tricomas glandulares de Piperaceae é
secretar agua. Mustard (1986) também observou tricomas glandulares na epiderme
do caule das doze espécies analisadas por ela. Além disso, as mesmas estruturas
foram encontradas nas folhas das quatro espécies deste trabalho (Takemori et al.,
dados em fase de publicagéo) e em se tratando de organismos que possuem tecido
especializado na reserva de agua, ndo ha porqué secretar ativamente a substancia
de reserva.

Em Peperomia, tricomas tectores de 2 a 35 células ocorrem na epiderme do
caule, dependendo da espécie (Yuncker & Gray 1934, Murty 1960). Mustard (1986)
cita a presenga de tricomas tectores unicelulares para as espécies P. fosteri, P.
obtusifolia e P. griseo-argentea. Apesar das espécies deste trabalho terem sido
descritas como “mais comumente glabras” (Yuncker 1974), todas elas apresentam
tricomas tectores conspicuos.

O colénquima anular, que ocorre em P. quadrifolia, foi definido por
Duchaigne® (apud Fahn 1990) por possuir o lume celular circular ou quase circular
em seccao transversal. Entretanto, Mauseth (1988) e Fahn (1990) afirmam que o
colénquima anular nada mais € do que a continuagdo do espessamento de parede
de um colénquima inicialmente angular. Isso é exatamente o que ocorre naquela
espécie, pois suas células mostram paredes espessadas nos angulos nos primeiros
entrends, ou seja, o0 estagio primario é de colénquima angular. Em P. catharinae, o
colénquima angular é evidente por possuir as regides dos angulos bastante

espessadas, apesar de todas as paredes das células apresentarem-se mais

2 HABERLANDT, C. 1914. Physiological plant anatomy. English transl. by Drummond, M., London.
* DUCHAIGNE, A. 1955. Les divers types de collenchymes chez les Dicotylédones: leur ontogénie et leur lignification. Ann. Des Sci. Nat.,
Bot. Ser. 11: 455-479.
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espessadas quando comparadas com o colénquima angular de P. emarginella e P.
rotundifolia. O colénquima pouco desenvolvido de P. emarginella e P. rotundifolia
pode estar associado ao habito reptante, pois essas espécies apresentam maior
contato com o substrato, desenvolvendo maior nimero de raizes adventicias.
Diferentemente, P. catharinae e P. quadrifolia apresentam colénquima mais
desenvolvido, dando maior sustentacdo ao caule ereto e suas folhas.

Os feixes medulares ja sdo, ha muito, citados para a familia Piperaceae
(Mauseth 1988), especialmente para o género Peperomia (Datta & Dasgupta 1979,
Mustard 1986). Feixes desse tipo ocorrem em familias como Amaranthaceae,
Cactaceae, Chenopodiaceae, Melastomataceae, Nyctaginaceae e Polygonaceae
(Mauseth 1988). Esau (1985) compara a disposicdo dos feixes de Piperaceae,
Ranunculaceae e Nimphaeaceae com o sistema vascular das Liliopsida. Na maioria
das Liliopsida e em algumas Magnoliopsida, ndo ha distingdo de um cilindro vascular
(Fahn 1990). O sistema vascular primario consiste de um grande numero de feixes
que sdo espalhados irregularmente, sendo impossivel distinguir claramente os
limites entre o cértex, o cilindro vascular e a medula (Fahn 1990). A endoderme
delimita a regido mais interna do cértex e a mais externa do estelo (Van Tieghem?
apud Gifford & Foster 1996). Pelo fato das espécies de Peperomia analisadas
apresentarem cada feixe vascular do caule envolvido por uma endoderme provida
de estria de Caspary, pode-se inferir que cada um dos feixes & um estelo. De acordo
com Van Tieguem, esta disposi¢édo & classificada como polistélica, do mesmo modo
que em Marattia (Marattiaceae). Carlquist (1975) também denomina de polistélica a
organizacdo dos caules de Peperomia e Gunnera, sendo este ultimo o que inspirou

o conceito de polistelia de Van Tieguem. Polistelia € o que ocorre em algumas raizes
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como em Orchis e espécies de Palmae (Fahn 1990). Entretanto, de acordo com
Beck et al. (1982), polistelia nada mais é do que a distribuicdo agrupada de vérios
monostelos. Assim, preferiu-se optar pelo termo monostelo, como foi sugerido por
Beck et al. (1982). Considerando-se que cada feixe representa um monostelo,
sugere-se que o termo feixe medular ndo seja mais utilizado para designar o sistema
vascular de Peperomia, uma vez que ndo ha medula no caule das espécies desse
género. Quando comparado ao género Piper, pode-se dizer que Peperomia
apresenta organizacdo do sistema vascular bastante diferente, pois algumas
espécies de Piper possuem endoderme (nica circundando toda a regido externa do
cilindro vascular (Bond 1931). Assim, pode-se dizer que, em Piper, os feixes s&o
realmente medulares, pois ha uma medula delimitada por um cilindro vascular
(sifonostelo). Piper cubeba apresenta um cilindro vascular continuo e varios feixes
medulares (Datta & Dasgupta 1979). Em Piper excelsum, por exemplo, os entrends
mais jovens apresentam um anel externo de feixes acompanhado de endoderme
com estria de Caspary e varios feixes medulares. Entrends mais velhos da mesma
espécie apresentam crescimento secundario, sendo que a endoderme e os feixes
medulares persistem nessa fase (Bond 1931).

O grande numero de feixes por caule ou por folha em Monocotiledéneas
gera uma redundancia que compensa a falha de algum feixe vascular. Um caule que
n&o apresenta crescimento secundario € mais vulneravel a falhas do que um ao qual
podem ser adicionados novos elementos de conducédo (Carlquist 1975). Em caules
como os das espécies analisadas neste trabalho, pode-se dizer que o niimero de
feixes esta associado ao seu tamanho e que polistelia seria apenas uma condigéo

descritiva, como foi inferido por Beck et al. (1982)

4 VAN TIEGHEM, P; DOULIOT, H. 1886. Sur la plystélie. Ann. Sci. Nat. Bet. Ser., 7 (3): 275-322.
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Datta & Dasgupta (1979) reconhecem um anel externo de feixes vasculares
e varios feixes medulares. O namero total de feixes é variavel de acordo com a
espécie, bem como sua distribuicdo entre o anel externo e a medula. Murty (1960)
descreve de 6-19 feixes distribuidos em dois anéis mais ou menos organizados.
Mustard (1986), por sua vez, relata de 10 a 40 feixes vasculares nos caules de
Peperomia. Isso mostra como é variadvel o nimero de feixes entre as varias espécies
desse género.

De todos os trabalhos que descrevem a estrutura do caule das espécies de
Peperomia, apenas Solereder (1908) cita a presenca de endoderme no padréo
vascular para o género Peperomia, e nenhum deles cita a existéncia de estria de
Caspary, a qual so foi descrita para Piper (Bond 1931).

O facil reconhecimento de uma estrutura € a chave para a anatomia
sistematica. Por isso, a presenga de estrias de Caspary nas células endodérmicas é
uma caracteristica relevante para o reconhecimento deste tecido (Metcalfe & Chalk
1988). E importante notar que a membrana plasmatica ndo se desprende da regido
da estria de Caspary qﬁéndo a célula sofre plasmoélise. Tal caracteristica pode ser
utilizada na hora de se reconhecer as células que fazem parte da endoderme, ja que
a estria nem sempre é facilimente reconhecida.

O numero constante de feixes vasculares ao longo dos entrenés em P.
emarginella e P. rotundifolia deve estar associado ao numero de folhas por né
(apenas uma). Como P. catharinae e P. quadrifolia apresentam trés ou mais folhas
por no, é possivel que os feixes mais internos dividam-se e formem os feixes mais
externos, os quais vao inervar as folhas do n6 subsequente. Essa pode ser uma das

razdes para que haja diferente nimero de feixes e que esse numero diminua tdo

bruscamente de um entrend para o outro.
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5 CONCLUSAO

Através da analise dos resultados e considerando-se os dados encontrados
na literatura, conclui-se deste trabalho que:

O tecido de reserva de agua das folhas de Peperomia catharinae, P. emarginella,

P. quadrifolia e P. rotundifolia &€ de origem protodérmica, originando-se a partir de
divisbes periclinais das células desse tecido;

Os complexos estomaticos possuem origem mesoperigena;

Os estématos sdo do tipo anisocitico, tetracitico e estaurocitico em todas as

_espécies analisadas;

As folhas de todas as espécies apresentam caracteristicas anatdmicas
semelhantes e diferencas significativas entre os ambientes de sol e sombra numa

mesma espécie;

Ha presenca de endoderme com estria de Caspary envolvendo cada feixe
vascular, o que leva a classificacdo do caule como sendo de organizagéo

monostélica;

N&o ha diferengas entre os caules de P. emarginella e P. rotundifolia, em termos

de estrutura anatémica.
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