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Alghe verdi
sono presenti tutti i cicli:
aplonte, aplodiplonte
(con generazioni iso- 0
eteromorfe), diplonte

Gli organismi vegetali "superiori" si sono evoluti a
partire da un progenitore APLODIPLONTE ocogamo.

Briofite (muschi, epatiche, antocere)
predominanza del gametofito (aploide), con
sporofito troficamente dipendente dal gametofito.
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Pteridofite (felcl, equiseti, licopodi)

predominanza dello sporofito (diploide),
che solo all'inizio & troficamente
dipendente dal gametofito; quest'ultimo in
alcuni casi si riduce di dimensioni € non

e fotosinteticamente attivo.

Spermatofite (gimno- e
angiosperme): piante con
seme!

netta predominanza dello
sporofito, con gametofiti
maschili e femminili sempre
piu ridotti (fino a contare
poche cellule).
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| passaggi evolutivi fondamentali che porteranno
alle piante vascolari sono:

* progressivo svincolo dall'acqua come mezzo
in cui far spostare i gameti maschili: & l'intero
(micro-) gametofito maschile ad essere
disperso (granulo di polline);

* inclusione del (mega-)gametofito femminile
nei tessuti dello sporofito, con formazione di
tessuti di riserva e di protezione intorno al
nuovo embrione (seme).

* Progressiva specializzazione dei processi di
trasporto del polline tramite vettori biotici
(impollinazione biotica) grazie a meccanismi
di attrazione tramite specializzazione degli
elementi fiorali, e quindi meccanismi di
dispersione del seme.
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Le briofite viventi mancano di alcune caratteristiche proprie dell
piante vascolari.

In primo luogo, non presentano fasci vascolari organizzati e
specializzati come xilema e floema. Alcune briofite hanno dei fasci
conduttori, ma le loro cellule non presentanc pareti lignificate
come quelli delle piante vascolari.

In secondo luogo, anche se sia le briofite che le piante vascolari
presentano un ciclo vitale con alternanza di generazione sporofito
- gametofito, nelle briofite la generazione prevalente € i| gametofito
aploide. Questo ha vita libera e indipendente dallo sporofito,
mentre |lo sporofito non ha vita libera, e cresce sul gametofito.
Vedremo che nelle piante vascolari succede esattamente il
contrario, con una evoluzione che ha portato alla progressiva
riduzione del gametofito.

Inoltre, lo sporofito delle briofite non & mai ramificato, e porta un
solo sporangio, mentre quello delle piante vascolari porta molti
sporangi, ed € quindi piu efficace nel produrre e disperdere le
spore.

- Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



Le “BRYOPHYTA?” si dividono in tre cladi

Anthocerotopsida c. 100 spp.

Warchantiopsida (=Hepaticae, epatiche), 8.000 spp.
Bryopsida (=Musci, muschi), 16.000 spp.
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Nelle briofite compaiono per la prima volta alcuni
caratteri che saranno fondamentali per la conquista
delle terre emerse da parte delle piante vascolari:

1) la comparsa di una cuticula, sebbene non ancora
con funzione impermeabilizzante;

2) il primo cenno di tessuti di trasporto dell’acqua;
3) la lignina, nello sporofito di alcuni muschi;

4) gli stomi, nello sporofito di muschi e antocerote.

- Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



Idroidi = trasporto
dell’acqua

Leptoidi = trasporto deqgli

elaborati

Idroidi, (A) Sezione di un
fustikino appartenente a uno sporofito
di un muschio (Plagicmnium undula-
fumn ). Al centro gli idreidi (Hy) forma

(17)
we

no un fascio conduttore. Il fascio € cir-
condato da un parenchima corticale
(RP). (B) Sezone longitudinale delo
stesso, Gh wdroids presentano un lume

stretto ma sono molto pih lunghi delle
ccllule pareachimatiche corticals. 1lep-
idi non sono visibili nel campione (fo-
to di R, Liokone)
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La bricfite possono avere un tallo dorsiventrale, piatto e ramificato
dicotomicamente, oppure una struttura piu complessa,
tridimensionale, in cui si possono distinguere strutture che
assomigliano a fusto e foglie.

Tuttavia, non si tratta di veri fusti e foglie, in quanto:

a) mancano di tessuti vascolari per il trasporto dellacqua e degli
elaborati

b) non si originano dallo sporofito, ma dal gametofito.

E comunque uso comune chiamare fusto e foglia anche le
strutlure delle briofite.

Le forme a tallo appiattito sono tutte le antocerote, e una parte
delle epatiche. Le restanti epatiche e tutti i muschi hanno talli con
fusticini e foglioline.
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Lunularia cruciata (L.) Dumorl ex Lind.

Tallo capovolto con rizoidi in
evidenza

Y
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Bryophyte Anatomy

Physcomitrella
showing basal rhizoids

(rametophyte
(main plant body.
“leaves”).

Sakakibara ef df. " hap]()id
(2003) '

Rhizoids. haploid
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Il tallo delle briofite & solitamente sottile, per facilitare gli scambi di
acqua e di anidride carbonica con '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.

\4.. ¢ "—-“‘ 'Y"| l )
\_ - v N S
Lo I )
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e : ”‘ {' i fhizoid
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Il tallo in questo caso e strutturato in modo dorsoventrale con cellule
ricche di cloroplasti nella parte superiore, e cellule ialine in quella
inferiore. La superficie inferiore e 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 aridita le cellule che compongono lo strato inferiore
tendono a serrare I'apertura del poro, limitando cosi gli scambi, e la
potenziale perdita d’acqua.

Come detto, in alcune specie si possono invece avere dei primordi di
elementi 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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16-5 Bryophyte plasmodesmata Longitudinal
view of plasmodesmata in the liverwart
Monocdlen gottschel, Note that the desmotubule
n the plasmodesma on the right (arrows) is
continuaus with the endoplasmic reticulum in
the cytasol.

Nelle briofite, cosi come nelle piante vascolari, sono presenti
plasmodesmi che mettono in comunicazione cellule adiacenti. |
desmotubuli mettono in comunicazione i reticoli endoplasmatici
delle due cellule.
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Le riproduzione vegetativa pu0 avvenire per frammentazione
del tallo, o - in alcune specie - tramite diaspore pluricellulari, 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.
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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 pud essere governata da
cromosomi sessuali.

?tsr le
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166 Gametangia of Marchantia, a liverwort (a) A developing antheridium, consisting of 2 stalikand a
sterile—that is, nan-sperm-forming—jacket layer enclasing sparmatcgernous tissue. The spermatogenous
tissue develozs inte spermatogenous calls, each of which forms a single sperm propelled by twe flagella,
(b) Several archegania at different stages of development. An egg is cantained in the venter, a swallen
pertion at the base of each flask-shaped archegonium, When the egg Is mature, the neck canal cells
disintegrate, creatng a fluid-filled tube through which the biflagellated sperm swim to the egg in response
ta cherrical attractants, |n Marchantio, the archegonia and antheridia are borne on different gametophytec,
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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 generera lo sporofito.

Non vi sono plasmodesmi che collegano lo sporofito e il gametofito,
per cui la circolazione di nutrienti € apoplastica (attraversa le pareti
cellulari).

Lo scambio e facilitato da una placenta, situata alla congiunzione
tra sporofito e gametofito. Questa e 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 si sviluppa
tenendo il passo dell’lembrione.

Alla maturita, lo sporofito € 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.

Calypira

sour 500 4m '
16-7 Marchantia embryo Anearly stage in development of the 16-8 Marchantia sporophyte A nearly mature sporophyte of
embryo, or young sporophyte, of Marchantio, Here the younyg Marchantia, with @ distinet fool, sela, end apsule, or sporangium,
sporcphyte 1s nothing more than an undifferentiated spherical The placenta & ot the interfece between the foot and gameiophyle
mass of cells within the enlargad venzer, or calyptra. and consists of transfer cells of both sporophyte and gametophyte.
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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, € una caratteristica che
accomuna tutti gli organismi vegetali dalla briofite alle angiosperme.
Questo e 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 € un
evidente vantaggio evolutivo, in quanto ogni cellula dello sporofito,
diploide, puo potenzialmente generare spore aploidi, aumentando
cosi 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, in quanto veicolo ideale
per lo spostamento dei gameti maschili (specialmente se flagellati),
questo strategia garantisce ulteriore possibilita di successo
riproduttivo.

La linea evolutiva che porta alle angiosperme vedra 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 quantita limitate, di acqua liquida.
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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 k-
sviluppo dello sporofito. e
Successivamente
tendono a perdere la loro
funzionalita 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 &
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.

offspring
sporophyte

Jessica M. Budxe

| operculum (lid)

apophysis (neck)

seta (stalk)

maternal
gamelophyle
foot
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Nelle briofite, le spore
sono rivestite di un
involucro ricco di
sporopolleina.
Abbiamo gia visto
questa sostanza nelle
caroficee, ove rivestiva
lo zigote.

Si ritiene che il
passaggio dallo zigote
alle spore sia evoluto

| P! per un ritardo nella

© Dwight Kuhn # BE8 produzione della
sporopolleina.
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SUMMARY TABLE

Comparative Summary of Characteristics of Bryophyte Phyla

NUMBER GENERAL CHARACTERISTICS GEMERAL CHARACTERISTICS

FHYLUM QOF SFECIES OF GAMETOFHYTE OF SPOROQPHYTE HARITATS
Marchantivphyta 5200 Freedivirg generaticn; aoth Svall and nutrtiorally deperdent on Mosty maizt terperate and
(INorwarts) thalloid and lealy genera; poees gametapryles; unbrenched; camists trogicek & fews squatic; oflen as

in o thallaid Ly pes; uniodular ol litde more than spoeargivem in eoiphvtes

rhizolcs: most c2lis nave numennus some generz and of feot. shar sata.

cnloroplasts rany preduce gemmag and sporargium in others: phenclic

PIOTOrE 1A A& in SOMe: grawth materinsin apidermal ool walls: lacks

from apical merisem staman
Brpophiyla 12500 Frowe livirg genetion; leafy, Soall and nutritionally deperdent on Mosty maist terperate and
(mosses) mulsizdlalar rhizzies: mest cells gumztopiyte; unbrenched; coneists tropicak some Arctic and

here umercus chioroplests: maong ol ool long sela and speany um Anbanclicc rrany in dry halitats:

Producs gamme protonema itage In Erydac: praencl s maieriaks n ATgW Iquatic

that graws by margira merlster exldermal el walls: stamrata; same

fallewed by furtke growth from an species have leptoids and nanlgnified

apcal merstem in Sahegouny groath hydrcds

by apiecal mensten andy in Brpcdas,

o species have keptakls ard

ror igrifad hydroics
Anthoserotoaiyts 300 Frag livirg genersticn; the loke: Small and nuiritlorally deperdant on Molst tamperatz and srep aal
(hamwgs) unicalbilar rhizaids; most have sing e gametapayte; Lnbranched; cangists of

crloroplastperca

foot ard long, cyirdrical sparangium,
woth a rver sl betwesn foat and
spong am: cutides stomate, na
speclalized conducting tissues
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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 proprieta
degli oggetti, e siccome alcune epatiche tallose avevano la forma
del fegato si credeva fosse utili per la salute di questo organo.

16-10 Ricela, one of the simplest
liverworts (a) The systen of
branching of fcda gametophytes

is dichotomaus, that is, the main

and subsequent axes fork into two
branches () The sparuptiyte, which
is embedded within the gametophyte,
consists solely of a spherical capsule.

‘.’ Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



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 piu 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'umidita, cui reagiscono con
improvvisi e repentini movimenti di torsione, che aiutano Ia
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).

(a)
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Lamira ce! lallo

anteridioraro
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Tallo di Marchantia polymorpha

con coppe

i N\
/7 Aad)

Sporofiti di Marchantia
a vari stadi di sviluppo

2020
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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 =z —
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.

16-15 Leafy liverworts (a) Clasmatocolea puccicnana, showing
the characteristic arrangement of the leaves. (b) The end of

a branch of Clesmatocc'ea humilis. Tne capsule and the long

stalk of the sparophyte are visible, (¢) A partion of a branch of
Fruliania, showing the characteristic arrangement of ite leaves, The
antheridia are contained within the androecium. The archegonium
and developing sporophyte are contalnad within the parianth.
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Phylum Bryophyta

Il nome comune “muschi” & spesso usato anche per organismi che
con gli organismi del phylum Bryophyta nulla hanno a che fare,
come licheni, alghe, o piante vascolari.

| muschi veri e propri si dividono in diverse classi, a seconda
dell'interpretazione della loro filogenesi data da diversi esperti. La
suddivisione piu recente vede otto classi. Le piu 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 € separato per primo,
evolutivamente parlando, probabilmente nel Permiano (ca. 300 min
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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Marchanticceoe

LIVERWORTS Pellioceac - Pelia endivifolia
Anauracadas

Lepidoziaceae - Lepidozia repfons

_: Jungermanniaeeas s. |, - Chileseyphus profundus
Scupaniaceas s, |. - Diplophyifum faxifoliurm
Lophodiv lycopodivides
Perellaceas - Porela platyohplc
Radulaceae

Sphagnoceas - Spfiogawn compacium
Tetrapnidaceas - Tetrapiits peileida

Polvirichaceae - Alrichwrn undulafurm
Pogon ofum urnigerum
Polyfrichasfrum longisefum
Polyfrichum cammune
Mopaes Polytrichum sirictum
Dicranacaae - Cynadontivm polycargon

Dicranum fuscescens
Dicranum polysefun
Mniaceae 5, |, - Pohlia nufons
Rhizomnium punciolum
Orthelrichaceae
Amblystegiaceae - Callargon cordifolium
Cawergenela swpiiaty
Crofonsuran cammulalon
Aulacomniacsae - Aulacomnium polusire
pr—Brayc hWtheclacedas - Brochythesiun rivuiare
someacium alopeciraides
Climaciaceae - Chimacium dendroides
Hylocomiaceae - Hylocomiwm splendens
Pleurozium schreberi

Hypnaceas
Neckeracooe
Plagiotheciceas - Plagiofecium survifolum
| ANTHROCERATOPHYTA
Vascular Plants

Algae
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16-17 A peatmoss, Sphognum (a) A gametophyts, with
many attached sporophytes. Soma o tha capsulas, such as
the two at tha frent, have already discharged their spores,
(b} structure of a leaf Large, cead hyaline cells (pale tlug),
with ringl ke cr spiral wall thickenings. ar¢ surrounded by
highly clorgated, living cells (ereen), rich in chloroplasts.

(¢) Dehiscence of a capsule. As the capsule dres, it contracts,
changirg from a spherical to a ¢ylindricel shape. This change
in snape ceuses cempressior of trapped gas within the
capsule. When the compressed gas reacnes a pressure of
aocut 5 bars, the pressure inside the capsule blows off the
operculum, with the ecplosive rdeass of a doud of spores

Biologia vegetale STB — AA 2019-2020



Lo sporofito degli sfagni & caratteristico. Quella che sembra la seta in

realta € una porzione del gametofito, detta pseudopodio. La seta in

realta € brevissima. La capsula € 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,

'opercolo “salta” via, con un caratteristico scoppiettio. Grazie alla

pressione dei gas interni alla capsula, le spore vengono “sparate”

lontano, a velocita anche superiori ai 20 metri al secondo.

La riproduzione vegetativa € anche molto frequente, e avviene per

frammentazione del tallo. Ogni singola porzione del gametofito, se

separata, puo rigenerare un nuovo gametofito completo.

Le tre caratteristiche che distinguono gli sfagni dagli altri muschi

sSono:

1. Il meccanismo esplosivo di apertura della capsula

2.1l protonema, che non ¢& filamentoso, ma ricorda il tallo di
Coleochaete, con crescita marginale. || gametofito si origina da
una “gemma’ con crescita apicale in tre direzioni.

3.Le foglie ricche di cellule morte, capaci di trattenere enormi
quantita d’acqua (20 volte il peso secco del muschio)

Y
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Le torbiere dominate dagli sfagni occupano dall’1% al 3% della
superficie terrestre, un'area enorme, pari a circa la meta di quella
degli Stati Uniti. Lo sfagno e quindi una delle piante piu abbondanti
al mondo.

Le torbiere sono di particolare importanza nel ciclo globale del
carbonio perché la torba immagazzina quantita 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 e 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 |l
riscaldamento domestico.

Gli ecologi temono che il riscaldamento globale provocato da
quantita crescenti di CO2 e di altri gas nell'atmosfera - dovute in
gran parte alle attivita umane - potrebbe velocizzare I'ossidazione
del carbonio delle torbiere. Cid potrebbe aumentare ulteriormente i
livelli di CO2 e le temperature globali.

9
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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 dellumidita. Le spore vengono disseminate dal
vento.

Si tratta di circa 100 specie diffuse in aree montane, o artiche.

1619 Granite moss (a) Andieoeo growing on an algire rock, whers the olents form dense,
reddish brown cushions. (0) Cpen sporangia [or capsulesl of Andgreacs rupestns, As the
cepsule dries out, it contracts and opens Ly four lateral slits, aBowing the spes to fall out

I
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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.

| gametofiti frondosi si sviluppano da minuscole strutture simili a
gemme sul protonema. In alcuni generi di muschi il protonema é
persistente, e assume il ruolo fotosintetico principale, mentre |
gametofiti sono minuscoli.

A) protonema
B) gametofito

(b)
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Una caratteristica importante di molte specie di muschi e la
comparsa, nei gametofiti e negli sporofiti, di elementi deputati alla
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 maturita 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 similarita 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.

Je
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16-22 Hydroids and leptoids Conducting strancs in the seta, or
stalk, of a sporophyte of the moss Liawson.c superba. (e) Ganeral
organzation of the 72 as Seen in [7ansverse sectinn wirh the
scanning eleciron microscope. (B) Trarsverse section shawing
the certral co'umn of water-conducting hyd-oids surrcunded by
a sheath o” “ood-conducting lepto ds and the parerchyma of the
cortex. (¢j Longitudinal section of a portion of the cantral strand,
showing Ifrom left to right) hycreids, lepteids, and parenchyma.
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| 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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| muschi possono essere monoici o dioici, ovvero portare anteridi e
archegoni sullo stesso o su diversi gametofiti.

(a) I I (b) I

16-23 Gametangia of Mnium, a unisexual moss (a) Longitudinal section through an archegonial head,
showing the pink-stained archegonia surrounded by sterile structures called paraphyses. (b) Longitudinal
section through an antheridial head, showing antheridia surrounded by paraphyses.
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| termini monoico e dioico derivano dal greco.

movog (moénos), significa singolo

o1- (di-), significa doppio

oikog (oikos) o oikia (oikia), significa casa

Si noti che anche le parole Ecologia e economia derivano dal

termine oikog, mentre le due desinenze Aoyia e vépopai
significano rispettivamente “studio” e “gestione”.
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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 I'apertura della capsula.

| “denti” sono in molte specie sensibili allumidita e si muovono a
seconda di questa, esponendo le spore al vento.

16-26 Peristome teeth inm mosses of the class Bryidae
(@) Erecnyrhedim hxs 3 par <tome consisting of two 7ings of

teata, which open to release the spores in response to chances

in moksture. The outer st of peristome teeth interdocks with the
innar setunzer damp corditons, As the cassule dries ot the
outer teeth zull eway, a lowing the dispersal of spores oy the wind
(b) “cawnirg ebectron micrographs of the peristome teath of two
capsules of Qrthowichum, showing the inngr 1eetn cunsed inward
[a) and the outer teeth curvae sutward In dry conditions,

Cuied cepaude
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Il peristomio € una caratteristica della classe Bryidae.

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

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

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

16-29 Anthoceros, a hornwort (a) A dark green gametoplwiz with
atiachd (elongated) sporophytes. (8) When watuee, the spotangivm sal s
and the soores are released. () Stomata are alxndant oa the sporophytes
cf the homworts, which ar= green anc: photosynthetic. (d) Develaping
spores, visible In the center of this cross saction of a sporanglum, anc

(e) matara spores st il neld In a tetrac, 2 group of four spores—three of
which zre visible here—‘ormed from a socre mothar cell by maiosls.

Y
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Le antocerote sono circa 300 specie. | loro gametofiti assomigliano
a quelli delle epatiche tallose, e hanno ramificazione sempre
dicotoma, ma le cellule di molte specie hanno un solo cloroplasto e
un pirenoide, e assomigliano a quelle di Coleochaete. In altri casi le
cellule sono molto grandi, e contengono molti cloroplasti, ma in
questa specie le cellule apicali hanno sempre un solo plastidio.

Gli sporofiti sono caratteristici in quanto la seta & brevissima, e la
capsula e allungata. Il tessuto sporigeno e presente al centro della
capsula, per tutta la sua lunghezza. L’apertura avviene
longitudinalmente, dall’alto verso il basso. La maturazione delle
spore avviene infatti prima nella parte apicale della capsula, poi in
quelle inferiori. La presenza di pseudoelateri facilita la dispersione
delle spore. Lo sporofito € fotosintetizzante per tutta la sua vita.

Il gametofito non presenta differenziazione interna, fatta salvo la
presenza di camere in cui vivono in simbiosi batteri filamentosi del
genere Nostoc, capaci di fissare I'azoto.

Esistono specie monoiche e dioiche. In quelle monoiche, di solito gli
anteridi si sviluppano prima degli archegoni.

Js
e Biologia vegetale STB — AA 2019-2020




Storma
Gametaphyte

ergenate Teras
sporophyte of spores
Fuol —
Central
stand

Flacenta

16-30 Anthoceros (a) Longitudinal secticn of the lower portion of a sparophyte, showingits foot
embedcec inthe tiscue of the gametophyte. (b) Longitudinal sectior of a partion of a sporangium,

showing tetrads of spores with elater-like structures among them. The certral strand o tissue in the
lower part of the sporangium consists of tissue that may function w conduct water end natrients.
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TRACHEOFITE BRIOFITE

= 0 cormofite (struttura a
“cormo, formato da vere
foglie, caule e radici)

FANKILILN L~ O

SPERMATOFITE PTERIDOFITE

“piante con seme” crittogame
vascolari
R
Gimnosperme Angiosperme
' 4 “a seme nudo” “a seme protetto”
t
<
4
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Le tracheofite, o piante vascolari
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Le piante vascolari, o tracheofite, sono un gruppo monofiletico che
ha come caratteristica comune la presenza di tessuti conduttori
e di sostegno con pareti lignificate.

Inoltre, tutte le tracheofite hanno un ciclo biologico aplodiplonte,
con alternanza di generazione tra una fase diploide e una aploide.
Quest'ultima, il gametofito, al contrario di quanto accade nelle
briofite, € la fase piu ridotta. Nelle spermatofite (angio- e
gimnosperme) questo addirittura diventa dipendente
completamente dallo sporofito, ed € incapace di vita libera.

Gametophyte
/s N
Spofa Antneridium
- wit7 sperm (n)

Archeqonium
withegg (ri:

Tatrads of
spores (m) Fertilization

Maiosis Zygote (2n)
A J
\ /
\ /
Spore
maocharcells (2m)
[ K
Embrye
Sporangla -
ha Sparophyta €
(2nm)
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Lo sporofito, che diventa la generazione dominante, € ramificato, a
differenza di quanto accade nelle briofite, ed & diviso in tre parti ben
differenziate: radice, fusto e foglia. Questa organizzazione fa si che
non si parli piu di tallo, ma di cormo.

Tradizionalmente, le tracheofite erano divise in due gruppi, le
pteridofite (piante che si riproducono per spore), o crittogame
vascolari, e le spermatofite (piante che si riproducono per semi), o
fanerogame.

Tra le pteridofite si annoveravano licopodi, psiloti, equiseti e felci,
mentre tra le spermatofite le cicadee, gingko, conifere, gnetofite e
angiosperme.

Tuttavia, recenti studi hanno evidenziato che la filogenesi di questo
gruppo ha visto prima la separazione delle licofite (i licopodi e le
selaginelle), circa 400 milioni di anni fa, dal restante gruppo di
tracheofite, dette eufillofite.

Le licofite si caratterizzano per le foglie con una unica venatura
centrale (microfillia) e meristemi intercalari.

Le eufillofite hanno tutte foglie con venature ramificate, con
meristemi apicali o marginali.
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Tracheophytes [vaccular plarts)
' 1

Lycophytes Euprylicphytes
I 1 T 1
Monlopkytes Lignaphyts
. I 1 1
fﬁ{fffii !Jifjf f’i!’f .,
Lossof
roots
Secondery xylem
Cocd
Hewesospory. ligule A .
et
Mizrophyls > 380 MYA o
>A10 MYA Siellar anavomy
Lateral reniform spavanga
Seconday xyler (wood)
Prilophyton ',
Transverse dehiscence of sporangla Multifiacelixte sperm, megaphyils
Cvertopping branches (pseudomonopocial)
Riv/minohytes

Tracheids swongly ignified
> 420 million years ago (MYA)
Vascular tissue, xylem with tracheids
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Il modello generale di diversificazione delle piante puo essere
interpretato in termini della successiva ascesa di quattro grandi
gruppi di piante che in gran parte hanno sostituito i gruppi che erano
dominanti in precedenza:

1. Piante vascolari primitive, caratterizzate da una dimensioni
relativamente piccole, e morfologia semplice. Queste piante
includevano rinofite, zosterofillofite, e trimerofite, dominanti dal
Siluriano medio al Devoniano medio, da 425 a 370 milioni di anni fa.
2. Monilofite, licofite e progimnosperme, gruppi che dominano dal
tardo Devoniano attraverso il Carbonifero, da circa 375 a circa 290
milioni di anni fa.

3. Le piante a seme, che cominciano a evolversi dal tardo
Devoniano, 380 milioni di anni fa, e hanno un elevato
differenziamento nel Permiano. Le gimnosperme in particolare hanno
dominato la flora terrestre per la maggior parte dell'era Mesozoica,
fino a circa 100 milioni di anni fa.

4. Piante con fiori (angiosperme), apparse nella documentazione
fossile almeno 135 milioni di anni fa. Questo gruppo € diventato
abbondante nella maggior parte del pianeta in 30-40 milioni di anni,
ed e rimasto dominante da allora.
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Le “pteridofite”, crittogame vascolari

Licofite, equiseti, psiloti e felci
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Le “pteridofite” erano un gruppo parafiletico, che e stato riarrangiato,
come successo per le briofite.

Dopo la separazione delle licofite, la rimanente porzione di quelle
che erano le pteridofite si € separata dalle spermatofite, costituendo
il clade delle monilofite. Queste sono caratterizzate dalla
riproduzione tramite spore, mancanza di semi, protoxilema confinato
nei lobi dei fasci xilematici. Le spermatofite hanno semi,
megasporangi circondati da tegumenti, presenza di un meristema
secondario (cambio).

In generale si dividono oggi le tracheofite in tre divisioni,
Lycopodiophytina, Polypodiophytina, e Spermatophytina.

Le vecchie “pteridofite” si dividevano in leptosporangiate e
eusporangiate, a seconda dell’origine degli sporangi nello sporofito.
Nel primo caso, questi originano a una unica cellula iniziale, e sono
provvisti di una parete monostratificata. Nelle specie eusporangiate,
I'origine dello sporangio e multicellulare, e la parete € pluristratificata.
Tra le pteridofite, solo le felci terrestri sono leptosporangiate, e
costituiscono un gruppo monofiletico, mentre gli altri gruppi delle
vecchie pteridofite sono eusporangiati.
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Licofite e felci hanno anche la caratteristica di avere gametofiti
indipendenti dagli sporofiti, capaci generalmente di fotosintesi, o
anche micorizzati. In ogni caso, sono in grado di sopravvivere
senza il supporto trofico da parte dello sporofito. Questa
caratteristica verra persa nelle spermatofite. Quando sono verdi e
laminari, come nelle felci, i gametofiti vengono chiamati protalli.
In pochi casi, i gametofiti sono cosi ridotti da essere contenuti
nella parete della spora che li ha generati.

La maggior parte delle specie sono isosporee (spore tutte
uguali), e solo poche famiglie sono eterosporee, con una
differenziazione in macro- e microspore, che originano macro- e
microgametofiti. Questa caratteristica invece € la norma nelle
spermatofite. L'eterosporia € un carattere che si €& evoluto
indipendentemente in diversi cladi.

La diversita maggiore si osserva nelle zone tropicali, ove alcune
specie raggiungono anche dimensioni arboree, ma sono
comunqgue diffuse in tutto il pianeta, e in alcuni casi vivono anche
in ambienti aridi, nonostante la loro riproduzione sia legata
all’acqua liquida.
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Micro- e macrosporofito, contenenti micro- e macrospore
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Piante vascolari senza semi

HOMOSPOROUS OR TYPE CF MISCELLANEOUS
PHYLUM HETEROSPOROUS LEAVES TYPE OF STELE SFORANGIA CHARACTEZRISTICS
Rhyymiophyta Homosporous None Frotastele Termira Exclusively ‘easils likely orcestors
[rhyniopaytes) of trimerophytes
Zaste-ophyllophyta Many homasporaus; None Frotastele Lateral Exclusively ‘essils closely releted tc
[zostcropkyllophytes)  some hetoresparcus lycophytes
Trimerophytopkyta Homosperous None Frotostele Termira on ultimate Exclusively “essils, likely
[trimcrophytes) cicketomies ancestors of ferns, progy rnosperes,
and peckaps horsptsils
Lyccpodiophya Lyconodiacean Vicrophyll Mostwith pracestele >0 On or in the nik of Merbers o the Selagireisceas and
[breophytes) homdsparous; modihad pretostale spocophwils lsoetaceae have ligules, many estine:
Selaginellaceae reprosentatives
and knetaceae
hetRICSNNAE S
Ncniloohyta
Pslioropsida Homospcrous Vepaphyll Protosiele or Laierak Civerse Insiructure and
o absent mose comgplex e porangks e anatomy; gameiophyes
through wabterraear, mycorrhizal
reduc livm
Ma alliopsida Homwspurous Vegaphyll Siphorasiele or more On spcrophylls, Larce glants sith covglea
complex SUspoRNg e leaves, gametophytes cn sail
sarface, photosynthetic
Polypociopside Al homosperous Vegaphyll Frotestele in some; On sperophylls; Céverse inhabtand habitat;
(leptospcrangiste excent for Marsileales sipkanosic ¢ or more dustercd in zork gamctophytes on sail suface,
fernz) and Salvinia/'es, which complex typas incthers  leptosperanglate photesynthatiz
are heterosparous
Equisctopsda Homosperous; some Vicrophyll- Eustale-like On tperanciophoras Rapresentad today by sinale genus,
leqaisetopnytes) fozsils heterosporous like throuch siphenoste @ instrobi| Equ setum, the herseta ks
reduction
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Tracheophytes [vaccular plarts)
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Tracheids swongly ignified
> 420 million years ago (MYA)
Vascular tissue, xylem with tracheids
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Le specie del phylum Rhyniophyta
sono note solo per reperti fossili, in
guanto estinte 380 milioni di anni fa.
Non erano differenziate in radici, fusto
e foglie. Lo sporofito aveva
ramificazione dicotoma, e
presentavano omosporia. Il fusto
sotterraneo (rizoma) presentava rizoidi,
e dava origine ai fusti aerei. La
fotosintesi era fatta da tutto insisteva
aereo della pianta, che era rivestito da
una cuticola e presentava stomi. Sono
stati ritrovati esemplari alti fino a 18
centimetri.

| tessuti conduttori avevano piu in
comune con quelli dei muschi che con
quelli delle successive tracheofite.

| gametofiti erano probabilmente di
grandi dimensioni, e sembra da alcuni
reperti che fossero dotati di tessuti
conduttori.

(a) Rhyniaphyte

I
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Anche le specie del phylum
Zosterophyllophyta sono note solo
per reperti fossili.

Non erano differenziate in radici, fusto
e foglie, e avevano ramificazione
dicotomica. Gli stomi erano presenti
solo nelle parti superiori, indicando che
probabilmente quelle inferiori erano
immerso in fanghi o in acque poco
profonde. A differenza delle Rinofite, gli
sporangi erano portati non all’apice dei
fusticini, ma lateralmente.
Presentavano isosporia.

| tessuti conduttori erano simili a quelli
delle Rinofite ma la maturazione delle
trachee era centripeta (maturavano
prima quelle piu vicine all’epidermide
del fusticino, poi quelle piu interne.
Questa caratteristica, assieme alla
somiglianza degli sporofiti, fa pensare
che delle zosterofillofite primitive siano
anche le progenitrici delle Licofite.

(b) Zosterophyllophyte

I
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Il phylum Trimerophytophyta, che
probabilmente si € evoluto direttamente
dalle Rinofite, sembra rappresentare |l
gruppo ancestrale sia delle felci che delle
progimnosperme. Piante piu grandi e piu
complesse di rinofite o zosterofilofite,
apparvero circa 395 milioni di anni fa e si
estinsero circa 20 milioni di anni dopo.
Mancavano ancora le foglie. La
ramificazione era complessa, con l'asse
principale che formava sistemi di
diramazione laterali che dicotomizzavano
piu volte. Alcuni rami piu piccoli
terminavano in sporangi allungati, mentre
altri erano interamente vegetativi. Il
tessuto vascolare era probabilmente in
grado di sostenere piante abbastanza
grandi, oltre un metro di altezza. Come
nelle Rinofite, lo xilema si differenziava in
senso centrifugo.

(c) Trimerophyte
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Phylum Lycopodiophyta

Le circa 1200 specie viventi del phylum Lycopodiophyta
rappresentano una linea evolutiva che risale al periodo devoniano.
Circa 400 milioni di anni fa si verifico la separazione di un clade di
licofite che include le specie attuali da un clade delle
Euphyllophytes, comprende tutti gli altri lignaggi di piante vascolari
viventi: le monilofite (felci e equiseti) e le spermatofite.

Esistono numerosi ordini di licofite e almeno tre di quelli estinti
includevano piante a portamento arboreo. | tre ordini viventi
consistono interamente di piante erbacee; ogni ordine include una
sola famiglia.

Tutte le licofite viventi e fossili possiedono microfilli, tipologia di
foglia altamente caratteristica del phylum. Inoltre, tutte le licofite
sono eusporangiate. Le licofite arboree, come il Lepidodendron,
erano tra le piante dominanti delle foreste carbonifere.

La maggior parte delle linee di licofite legnose - quelle che
mostravano una crescita secondaria - si estinsero prima della fine
dell'era paleozoica, 248 milioni di anni fa.
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\\ = ; ___‘ : Ricostruzione di
Cysiosporites — s ‘d, ) Lepidodend
\-: / \ y, -epidodendron,
R " licofita arborescente,
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alto anche 50 m, dalle
foreste del
carbonifero
dell'Europa e del
Nord America. Non &
mai stato trovato
alcun campione
completo, ma i
sistemi di radici e i
tronchi sono
relativamente comuni.
| dettagli della trama
di corteccia, rami,
foglie, coni, spore e
semi sono dedotti da
ritrovamenti isolati.
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wene s Nej Lepidodedron, 'intero organo formato da
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megaspora + megasporofillo racchiuso su sé
stesso rimaneva attaccato alla pianta fino alla
formazione delllembrione, per essere poi disperso
(protoseme!). | megasporofilli erano disposti in
coni, che assomigliavano a quelli delle attuali
gimnosperme.

Lepmlocarpan magniticarmn. Seziome pres atirareria imma spo-
ranglo etrcondmo dat merghl dedlo sporofillo e couremente wna parets
di macrospova com an paretcfue feemmicite, [Die N H Andrews »
E. Pannell, in Aneals of the Missoird Bowamteal Garden, 291 22 (1042))
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La famiglia Lycopodiaceae € la piu importante del phylum. Una
volta comprendeva il solo genere Lycopodium, ma ora € divisa in
circa 15 generi.

Gli sporofiti consistono solitamente in un rizoma ramificato da cui
derivano rami e radici aeree, con microfilli generalmente disposti a
spirale. Le Lycopodiaceae sono isosporee; gli sporangi si
presentano singolarmente sulla superficie superiore di microfilli fertili
chiamati sporofilli, che possono essere intervallati a microfilli sterili,
o raggruppati in strobili o coni all’'apice dei rami aerei.
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Nelle imagini: rami aerei e sporofilli in Huperzia selago
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Sporofilli riuniti in strobili terminali in Lycopodium clavatum
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