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Il tallo delle briofite è solitamente sottile, per facilitare gli scambi di 
acqua e di anidride carbonica con l’ambiente. 
Tuttavia, in molti casi sono presenti strutture complesse che 
consentono di limitare la perdita d’acqua, favorendo al contempo gli 
scambi gassosi.
In particolare in alcune specie del genere Marcanthia (epatiche) 
esistono dei pori con funzioni simili a quelle degli stomi nelle piante 
vascolari.
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Il tallo in questo caso è strutturato in modo dorsoventrale con cellule 
ricche di cloroplasti nella parte superiore, e cellule ialine in quella 
inferiore. La superficie inferiore è ancorata al substrato da rizoidi 
unicellulari allungati, e protetta da scaglie pluricellulari.

Le cellule che circondano ogni poro creano una struttura a forma di 
botte, con 4-5 strati sovrapposti. Questi pori permettono un efficiente 
scambio gassoso con circolazione dell’aria esterna nelle camere 
areifere ricche di cellule fotosintetizzanti. 
In condizioni di aridità le cellule che compongono lo strato inferiore 
tendono a serrare l’apertura del poro, limitando così gli scambi, e la 
potenziale perdita d’acqua.

Come detto, in alcune specie si possono invece avere dei primordi di 
tessuti conduttori che potrebbero essere dei primi tentativi 
dell’evoluzione di produrre fasci vascolari veri e propri.

Inoltre, in alcune specie vi sono cuticole simili a quelle delle foglie 
delle piante vascolari. 
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Nelle briofite, così come nelle piante vascolari, sono presenti 
plasmodesmi che mettono in comunicazione cellule adiacenti. I 
desmotubuli mettono in comunicazione i reticoli endoplasmatici 
delle due cellule.



Biologia vegetale STB – AA 2019-2020

Le riproduzione vegetativa può avvenire per frammentazione del 
tallo, o - in alcune specie - tramite diasporepluricellulari, le gemme. 
Queste vengono prodotte in strutture specializzate dette 
concettacoli, o coppe. 
Le gemme vengono disperse efficacemente dall’azione della 
pioggia, in quanto le gocce d’acqua che colpiscono l’interno della 
coppa hanno l’effetto di proiettare le gemme all’esterno.

Concettacoli e gemme in Marchantia
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La riproduzione sessuale prevede la formazione di anteridi e 
archegoni, a volte anche su gametofiti diversi, maschili e femminili. 
La suddivisione nei due generi può essere governata da 
cromosomi sessuali. 
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Dopo la fecondazione lo zigote permane nell’archegonio. 
Qui viene nutrito dal gametofito, che gli fornisce zuccheri, 
amminoacidi, e ogni altra sostanza nutritiva di cui questo ha 
bisogno. Lo zigote quindi va incontro a diverse divisioni mitotiche, 
generando un embrione, da cui poi si genererà lo sporofito. 
Non vi sono plasmodesmi che collegano lo sporofito e il gametofito, 
per cui la circolazione di nutrienti è apoplastica (attraversa le pareti 
cellulari). 
Lo scambio è facilitato da una placenta, situata alla congiunzione 
tra sporofito e gametofito. Questa è costituita da cellule 
specializzate con una parete ricca in invaginazioni, cosa che 
aumenta enormemente la superficie disponibile allo scambio di 
sostanze nutritive. 

La caliptra deriva dal ventre dell’archegonio, che sviluppa tenendo 
il passo dell’embrione.

Alla maturità, lo sporofito è generalmente diviso in un piede, una 
seta, e una capsula o sporangio.
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Gli spermi sono le uniche cellule flagellate nel ciclo vitale delle briofite.
La fecondazione da origine a un embrione, da cui si sviluppa lo 
sporofito.
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Lo sviluppo di un embrione, ovvero di un nucleo di cellule diploidi 
dallo zigote, il cui approvvigionamento di nutrienti dipende dal 
gametofito femminile, tramite una placenta, è una caratteristica che 
accomuna tutti gli organismi vegetali dalla briofite alle angiosperme. 
Questo è il motivo per cui vengono tutte definite embriofite.
Siccome la meiosi gametica, ovvero la meiosi dello zigote, forma un 
numero limitato di spore aploidi, lo sviluppo di uno sporofito è un 
evidente vantaggio evolutivo, in quanto ogni cellula dello sporofito, 
diploide, può potenzialmente generare spore aploidi, aumentando 
così il numero totale di diaspore prodotte da ogni singolo evento 
fecondativo.
Avendo le piante terrestri il limite dello svincolo dall’acqua liquida, 
che facilita enormemente la fecondazione, essendo il veicolo ideale 
per lo spostamento dei gameti maschili (specialmente se flagellati), 
questo strategia garantisce ulteriore possibilità di successo 
riproduttivo.
La linea evolutiva che porta alle angiosperme vedrà uno sviluppo 
sempre maggiore dello sporofito, con un aumento quindi delle spore 
prodotte, massimizzando il successo riproduttivo, altrimenti limitato 
dalla vita in ambiente privo, o con quantità limitate, di acqua liquida.



Biologia vegetale STB – AA 2019-2020

Un discorso a parte va 
fatto sugli stomi nelle 
briofite. Vere e proprie 
strutture identiche a 
quelle delle piante 
vascolari sono presenti 
negli sporofiti di muschi e 
antocerote. 
Nei muschi questi stomi 
sono perfettamente 
funzionanti, capaci di 
aprirsi e chiudersi, 
almeno nelle prime fasi di 
sviluppo dello sporofito. 
Successivamente 
tendono a perdere la loro 
funzionalità e restano 
perennemente aperti.

A, B, C, D stomi di 
muschi; E stoma di 

antocerote
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La funzione di questi stomi non è 
ancora del tutto chiarita, anche se 
si pensa che questi facilitino il 
flusso di nutrienti tra gametofito e 
sporofito. Nel caso dei muschi, 
dopo la loro prima parentesi 
funzionale, restano aperti, e 
causano quindi un perdita d’acqua 
da parte della porzione apicale 
dello sporofito (sono localizzati nel 
collo della capsula). Questo stimola 
il flusso di soluti attraverso la 
placenta lungo la seta. 
Nel caso delle antocerote, gli stomi 
sono non funzionali sin dal loro 
sviluppo. In questo caso sembra la 
loro funzione sia quella di stimolare 
il disseccamento dello sporofito, e 
la conseguente liberazione delle 
spore.
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Nelle briofite, le spore 
sono rivestite di un 
involucro ricco di 
sporopolleina. 
Abbiamo già visto 
questa sostanza nelle 
caroficee, ove rivestiva 
lo zigote. 
Si ritiene che il 
passaggio dallo zigote 
alle spore sia evoluto 
per un ritardo nella 
produzione della 
sporopolleina. 
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Phylum Marchantiophyta

Il nome comune inglese liverwort deriva da fegato (liver) e erba 
(wyrt). Nel Medioevo si credeva che la forma definisse le proprietà 
degli oggetti, e siccome alcune epatiche tallose avevano la forma 
del fegato si credeva fosse utili per la salute di questo organo.
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Le epatiche si dividono in due gruppi, uno che comprende le tallose 
complesse, e uno che comprende le tallose semplici e le “fogliose”. 
Le specie tallose complesse comprendono i generi Riccia, 
Ricciocarpus e Marchantia, hanno talli fortemente differenziati in 
senso dorsiventrale, con un sottile strato superiore di cellule 
fotosintetizzanti, e uno strato inferiore più spesso di cellule ialine. 
Lo spessore del tallo varia dalla zona della venatura centrale, 
spessa circa 30 cellule, allo porzioni periferiche, spesse una decina 
di cellule. Dalla faccia inferiore si dipartono rizoidi e scaglie. In 
Riccia e Ricciocarpus le spore vengono liberate per semplice 
decadimento della porzione del gametofito che porta gli sporofiti. In 
Marchantia, invece, vi sono dei meccanismi (elateri) che 
consentono la propulsione delle spore al di fuori della capsula dello 
sporofito quando questa si secca e si apre come i petali di un fiore. 
Gli elateri hanno ispessimenti parietali disposti a spirale e sensibili a 
cambiamenti anche minimi dell’umidità, cui reagiscono con 
improvvisi e repentini movimenti di torsione, che aiutano la 
dispersione delle spore. 
Anteridiofori e archegoniofori sono strutture tipiche di 
Marchantia, e servono a elevare anteridi e archegoni dal tallo. In 
Riccia e Ricciocarpus questi sono invece immersi nel tallo.
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Gli anteridi e archegoni in Marchantia sono elevati 
dal tallo tramite strutture peduncolate dette 
anteridiofori (a) e archegoniofori (b).
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Tallo di Marchantia polymorpha  
con coppe 

Sporofiti di Marchantia 
a vari stadi di sviluppo
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Spore mature (rosse) e elateri in una capsula di Marchantia
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Frullania riparia, una epatica fogliosa 

Le epatiche fogliose sono diffuse soprattutto 
nelle regioni tropicali, dove crescono epifite 
o epifille, ma alcune specie sono presenti 
anche in aree temperate. 
Le foglioline sono composte da un unico 
strato di cellule indifferenziate. Vi sono due 
serie di foglioline opposte su ogni singolo 
rametto, con una terza fila sulla superficie 
inferiore dello stesso.
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Nelle epatiche fogliose gli 
anteridi si sviluppano su 
brevi rametti laterali detti 
androeci, mentre gli 
archegoni si sviluppano 
all’apice dei rametti, e sono 
protetti da una guaina detta 
perianzio.
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Phylum Bryophyta

Il nome comune “muschi” è spesso usato anche per organismi che 
con gli organismi del phylum Bryophyta nulla hanno a che fare, 
come licheni, alghe, o piante vascolari.
I muschi si dividono in diverse classi, a seconda dell’interpretazione 
della loro filogenesi data da diversi esperti. La suddivisione più 
recente vede otto classi. Le più importanti sono gli sfagni 
(Sphagnidae), i muschi del granito (Andreaeidae) e i veri muschi 
(Bryidae), che da soli contano circa il 95% delle specie del phylum.

Gli sfagni sono il gruppo che probabilmente si è separato per primo, 
evolutivamente parlando, probabilmente nel Permiano (ca. 300 mln 
di anni fa). Sono organismi che vivono soprattutto in zone paludose, 
e hanno una rilevanza economica in quanto principale componente 
della torba.
Anteridi e archegoni si sviluppano all’apice dei gametofiti. La 
fertilizzazione avviene in tardo inverno, e le spore vengono liberate 4 
mesi dopo. 
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Lo sporofito degli sfagni è caratteristico. Quella che sembra la seta in 
realtà è una porzione del gametofito, detta pseudopodio. La seta in 
realtà è brevissima. La capsula è tondeggiante, di colore rossastro, 
chiusa da un opercolo delimitato da una scanalatura. 
Le cellule della capsula, con il disseccamento, collassano 
lateralmente, restringendo la capsula e aumentano la pressione 
interna. Quando questa raggiunge la pressione di circa 5 atmosfere, 
l’opercolo “salta” via, con un caratteristico scoppiettio. Grazie alla 
pressione dei gas interni alla capsula, le spore vengono “sparate” 
lontano, a velocità anche superiori ai 20 metri al secondo. 
La riproduzione vegetativa è anche molto frequente, e avviene per 
frammentazione del tallo. Ogni singola porzione del gametofito, se 
separata, può rigenerare un nuovo gametofito completo. 
Le tre caratteristiche che distinguono gli sfagni dagli altri muschi 
sono: 
1. Il meccanismo esplosivo di apertura della capsula 
2. Il protonema, che non è filamentoso, ma ricorda il tallo di 

Coleochaete, con crescita marginale. Il gametofito si origina da 
una “gemma” con crescita apicale in tre direzioni. 

3. Le foglie ricche di cellule morte, capaci di trattenere enormi 
quantità d’acqua (20 volte il peso secco del muschio)
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Le torbiere dominate dagli sfagni occupano dall’1% al 3% della 
superficie terrestre, un'area enorme, pari a circa la metà di quella 
degli Stati Uniti. Lo sfagno è quindi una delle piante più abbondanti 
al mondo. 
Le torbiere sono di particolare importanza nel ciclo globale del 
carbonio perché la torba immagazzina quantità molto grandi (circa 
400 gigatonnelate, o 400 miliardi di tonnellate, su base globale) di 
carbonio organico che non viene immediatamente degradato in 
CO2 dai microrganismi. La torba si forma dall'accumulo e dalla 
compressione dei muschi stessi, e degli altri organismi vegetali che 
crescono tra di loro, in ambiente acquatico, anossico e acido, ove 
la decomposizione è ridotta al minimo. In Irlanda e in alcune altre 
regioni settentrionali, la torba essiccata viene bruciata e utilizzata 
ampiamente come combustibile industriale, oltre che per il 
riscaldamento domestico. 
Gli ecologi temono che il riscaldamento globale provocato da 
quantità crescenti di CO2 e di altri gas nell'atmosfera - dovute in 
gran parte alle attività umane - potrebbe velocizzare l'ossidazione 
del carbonio delle torbiere. Ciò potrebbe aumentare ulteriormente i 
livelli di CO2 e le temperature globali.
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Nel genere Andraea (Andreaeidae) protonema e rizoidi, a 
differenza di tutti gli altri muschi, sono composti da due strati di 
cellule. Le capsule inoltre si aprono tramite quattro linee di cellule, 
come i petali di un fiore. Le quattro valve possono anche richiudersi e 
riaprirsi, a seconda dell’umidità. Le spore vengono disseminate dal 
vento.
Si tratta di circa 100 specie diffuse in aree montane, o artiche. 
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La classe Bryidae contiene la maggior parte delle specie di muschi. 
In questo gruppo di muschi - i "veri muschi" - i filamenti ramificati del 
protonema sono composti da una singola fila di cellule e 
assomigliano ad alghe verdi filamentose.  
I gametofiti frondosi si sviluppano da minuscole strutture simili a 
gemme sul protonema. In alcuni generi di muschi il protonema è 
persistente, e assume il ruolo fotosintetico principale, mentre i 
gametofiti sono minuscoli.

A) protonema 
B) gametofito 
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Una caratteristica importante di molte specie di muschi è la 
comparsa, nei gametofiti e negli sporofiti, di tessuti di conduzione 
dell’acqua e dei nutrienti. 

Le cellule deputate alla conduzione dell’acqua si chiamano idroidi, 
sono allungate e terminano con una parete sottile, fortemente 
inclinata, e altamente permeabile. A maturità sono spesso prive di 
protoplasto, ma mancano degli ispessimenti ricchi di lignina delle 
trachee delle piante vascolari. 

Le cellule specializzate nella conduzione dei nutrienti sono dette 
leptoidi. Queste hanno forti similarità con le cellule deputate alla 
conduzione dei nutrienti nelle piante vascolari senza semi. A 
differenza degli idroidi, mantengono i protoplasti per l’intero ciclo 
vitale.

Queste cellule sembrano essere uno stadio intermedio nella 
evoluzione di veri e propri tessuti di conduzione, che ha poi portato 
alle tracheofite, o piante vascolari.
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I tessuti di conduzione, e in particolare gli idroidi, possono 
continuare nello sporofito. Questo presenta anche degli stomi, che 
a volte sono protetti non da due, ma da una unica cellula di 
guardia binucleata.
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I muschi possono essere monoici o dioici, ovvero portare anteridi e 
archegoni sullo stesso o su diversi gametofiti.
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La capsula ha un meccanismo di apertura caratteristico. 
Dopo la caduta della caliptra (derivante dalla parte superiore 
dell’archegonio), l’opercolo si stacca, rivelando un peristomio 
dentato che circonda l’apertura della capsula.
I “denti” sono in molte specie sensibili all’umidità e si muovono a 
seconda di questa, esponendo le spore al vento.   
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Il peristomio è una caratteristica della classe Bryidae.

Lo sporofito, in molte specie, è in grado, almeno nei primi stadi 
di sviluppo, di fotosintetizzare. Perde questa capacità da maturo. 
Le sue dimensioni possono variare da pochi millimetri a oltre 20 
centimetri seconda della specie. Ogni capsula è in grado di 
produrre e disseminare milioni di spore aploidi.

La riproduzione vegetativa avviene normalmente per 
frammentazione del tallo, in quanto ogni sua porzione è 
virtualmente in grado di riprodurre un gametofito completo.

Esistono comunque anche delle specie che sviluppano strutture 
e propaguli specifici per la riproduzione vegetativa.


