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Resumo

Espécies do género Ceiba (Bombacoideae, Malvaceae) apresentam cavidades secretoras,
canais/ductos e/ou idioblastos com contetdo, principalmente, mucilaginoso. Os poucos
registros encontrados para 0 género geram interpretacdes conflitantes, pois a descricdo das
estruturas secretoras ndo € consenso e, por vezes, estruturas secretoras distintas recebem
classificagdes semelhantes. O presente estudo objetiva descrever a diversidade de estruturas
secretoras nas folhas de espécies de Ceiba, incluindo sua ontogenia e histoquimica. Para tanto
foram utilizados métodos usuais em microscopia 6tica e eletrénica de varredura. Foram também
realizados testes histoquimicos para a avaliacdo dos exsudatos. Nas espécies analisadas, C.
erianthos, C. jasminodora, C. pentandra e C. speciosa, foram observados idioblastos
mucilaginosos, cristaliferos e fendlicos. Estes estdo dispostos aleatoriamente no mesofilo, na
epiderme, no cortex do peciolo, e no tecido parenquimatico da nervura mediana. Porém, em C.
jasminodora e C. pentandra, estdo apenas no sistema vascular da nervura central. O
desenvolvimento dos idioblastos mucilaginosos € assincrono, e tem origem a partir de células
do meristema fundamental, da protoderme, ou do procdmbio, e quando maduros se coalescem.
A secrecdo encontrada é de origem mucilaginosa, com polissacarideos &cidos e totais. Oleos
essenciais, lipidios gerais e neutros também foram detectados. Além disso, foram identificados
tricomas glandulares pluricelulares do tipo clavado, dispersos aleatoriamente em ambas as
superficies foliares. Tais tricomas caracterizam-se por uma célula basal, uma peduncular, e
cerca de quatro a seis células apicais. Nestes tricomas, 0s testes histoquimicos evidenciaram a
presenca de substancias lipofilicas e, em C. speciosa, também terpenos. Em todas as espécies
estudadas, nectarios extraflorais foram observados na regido do terco médio na nervura central,
na face abaxial dos foliolos. Quanto ao seu desenvolvimento, células protodérmicas dao origem
a tricomas glandulares, enquanto células do meristema fundamental do cortex da nervura
mediana, formam o tecido parenquimatico nectarifero. Esta é a primeira descri¢do detalhada
acerca da anatomia e ontogenia das estruturas secretoras em Ceiba, com destaque para 0
detalhnamento dos nectéarios extraflorais. As analises ontogenéticas mostraram-se conclusivas a
classificacdo dos idioblastos de mucilagem coalescerem, confrontando registros da literatura,
que os definem como cavidades ou canais secretores. Em relacdo as demais estruturas secretoras
encontradas, descri¢des detalhadas quanto a sua ontogenia também foram realizadas, as quais
contribuem para ampliar o conhecimento em Malvaceae, reforcando seu uso como
sinapomorfias para o grupo.

Palavras-chave: idioblastos mucilaginosos; nectarios extraflorais; ontogenia; Bombacaceae.



Abstract

Species of Ceiba (Bombacoideae, Malvaceae) present secretory cavities, canals/ ducts, and/or
idioblasts with contents mainly mucilaginous. The few records found for the genus can lead to
conflicting interpretations because the description of secretory structures is not a consensus and,
sometimes, the same types of structures receive different names. The present study aims to
describe the diversity of secretory structures in the leaves of Ceiba species, including their
ontogeny and histochemistry. For this purpose, usual methods in light and scanning electron
microscopy were used. The histochemical tests were also performed to evaluate the exudates.
In all the species analyzed, C. erianthos, C. jasminodora, C. pentandra, and C. speciosa,
mucilaginous, crystalliferous, and phenolic idioblasts were observed. These are randomly
arranged in the mesophyll, the epidermis, the cortex of the petiole, and the parenchymatic tissue
of the median vein. However, in C. jasminodora and C. pentandra, they are only in the vascular
system of the central vein. The development of mucilaginous idioblasts is asynchronous and
originates from cells of the fundamental meristem, the protoderm, or the procambium, and when
mature they coalesce. The secretion found is of mucilaginous origin, with acidic and total
polysaccharides. Essential oils, general and neutral lipids were also detected. In addition, clavate
type pluricellular glandular trichomes were identified, scattered randomly on both leaf surfaces.
Such trichomes are characterized by one basal cell, one on the peduncle, and about four to six
apical cells. In these trichomes, the testes histochemicals evidenced the presence, mainly, of
lipophilic substances and, in C. speciosa, also terpenes. In all species studied, extrafloral
nectaries were observed in the region of the middle third in the central vein, on the abaxial side
of the leaflets. As for its development of nectaries, protodermal cells give rise to glandular
trichomes, while cells of the fundamental meristem of the midrib cortex were the nectariferous
parenchymatic tissue. This is the first detailed description of the anatomy and ontogeny of
secretory structures in Ceiba, highlighting the details of extrafloral nectaries. The ontogenetic
analyzes proved to be conclusive for the classification of coalescing mucilage idioblasts,
comparing literature records, that define them as secretory cavities or ducts. In relation to the
others secretory structures found, detailed descriptions regarding their ontogeny were also
carried out, which contribute to expanding knowledge in Malvaceae, reinforcing their use as
synapomorphies for the group.

Key-words: mucilaginous idioblasts; extrafloral nectaries; ontogeny; Bombacaceae.
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Figura 1

Figura 2

Figura 3

Figura 4

Lista de Figuras

Filogenia de Ceiba e circunscricdo das espécies (extraido de
Carvalho-Sobrinho et al. 2016). I: grupo que apresenta espécies bem
representadas no Brasil; II: grupo com distribuicdo Andina; 111: grupo
representado por uma Unica espécie, a qual é endémica da Cadeia do
Espinhagco-MG e ocorre somente em Campos Rupestres; 1V: grupo
Amazonico, representado principalmente pela C. pentandra; V:
espécie que ocorrem na América-Central e no México. Em amarelo
estdo destacadas as espécies selecionadas para o desenvolvimento do
presente trabalho.

Aspectos gerais das espécies analisadas no presente trabalho. (a, g-h)
Ceiba erianthos. (b, f) Ceiba jasminodora. (c) Ceiba speciosa. (d-e)
Ceiba pentandra. a-d. Habito dos individuos no Arboreto do Instituto
de Pesquisas Jardim Botanico do Rio de Janeiro. e-f. Detalhes das
folhas completamente expandidas. g. Detalhe da folha adulta,
evidenciando as nervuras. h. Inflorescéncias e flores. Barra de escala
=20cm.

Figura 3. Anatomia e ontogenia dos idioblastos de mucilagem nas
folhas de Ceiba. (a-b) C. jasminora; (d) C. pentandra; (e-j) C.
speciosa; (c, k) C. erianthos. (a-b, d) folhas maduras; (c) peciolo; (e-
k) folhas jovens. a - aspecto geral da folha, evidenciando os
idioblastos mucilaginosos distribuidos aleatoriamente pela lamina
(asteriscos brancos); b - detalhe do mesofilo da folha, evidenciando
idioblastos contendo cristais (seta preta) e mucilaginosos no
parénquima clorofiliano (seta amarela); ¢ - aspecto geral do peciolo,
com destaque aos idioblastos mucilaginosos distribuidos
aleatoriamente no cortex (seta amarela); d - detalhe dos idioblastos
mucilaginosos (seta amarela), inseridos no tecido vascular da folha e
proximos as células de xilema; e — primordio foliar, com idioblastos
em diferentes fases de desenvolvimento; f-k — ontogenia dos
idioblastos; f — célula precursora do idioblasto, com maior
adensamento citoplasmatico; g-h— inicio do acimulo de mucilagem
na porcdo periférica do citoplasma (seta preta); i-j — acumulo
progressivo da secrecdo no idioblasto; j — secrecdo com reacao
positiva ao vermelho de ruténio para mucilagem e citoplasma
reduzido no centro da célula (asterisco amarelo); k — idioblasto
maduro, com a secrecdo ocupando toda porcdo do citoplasma. (a-k)
secgdes transversais.

Coalescéncia dos idioblastos (setas amarelas). (a-d) folhas jovens de
Ceiba speciosa. a-b - idioblastos maduros adjacentes em
coalescéncia, coloracdo vermelho de ruténio e azul de toluidina,
respectivamente; c-d - idioblastos apds coalescerem, formando uma
estrutura Unica similar. (a-b) sec¢des transversais. (c-d) seccdes
longitudinais.



Figura 5

Figura 6

Figura7

Testes histoquimicos nas folhas maduras de Ceiba, evidenciando os
idioblastos de mucilagem (a-b, €) C. jasminodora. (c-d, f) C.
erianthos. a — deteccdo de mucilagem através do teste vermelho de
ruténio. b — polissacarideos gerais, marcados por PAS. ¢ — presenca
de Oleos essenciais (terpendides), evidenciado por NADI. d —
compostos fendlicos evidenciados com reacdo ao cloreto férrico. e —
lipidios totais evidenciados pelo Sudan IIl. f — lipidios neutros
evidenciados pelo azul do Nilo. (a-f) seccOes transversais de folhas
maduras.

Anatomia e ontogenia dos tricomas glandulares em Ceiba. (a,c) Ceiba
jasminodora. (d, g-h, j) C. speciosa. (b, e-f, i) C. erianthos. (a-c)
folhas maduras; (d-j) folhas jovens. a — tricomas glandulares
pluricelulares claviformes distribuidos aleatoriamente pela lamina
foliar na face abaxial, em diafanizacdo; b — detalhe dos tricomas
claviformes na superficie abaxial da folha, em MEV; c - tricomas
pluricelulares claviformes na face abaxial, em diafanizag&o; d - inicio
do estabelecimento do tricoma com a protusdo da célula
protodérmica; e-f — resultado da primeira divisao periclinal, formagéo
da célula basal e célula apical (seta amarela); g— tricoma com trés
células, apds a divisdo periclinal da célula apical, e estabelecimento
da célula do pedunculo; h—mitose na célula apical (asterisco) e célula
apical; i — tricoma com quatro células apicais, apds divisdes
periclinais; j — tricoma com porcao apical com quatro células geradas
a partir de divisdes anticlinais (seta amarela); (a-c) vista frontal. (d-j)
secgOes transversais.

Aspectos gerais, anatomia e ontogenia dos nectarios extraflorais em
Ceiba. (a-a', c-h, k-m) Ceiba erianthos. (b) Ceiba jasminodora. (i-j)
Ceiba speciosa. (a-h, m) folhas maduras. (i-l) folhas jovens. a-a' —
macroscopia do nectario extrafloral em evidéncia no terco médio da
nervura mediana da folha; b — nectario extrafloral, onde s&o
evidenciados os tricomas glandulares (seta preta) e os idioblastos com
cristais do tipo drusa (seta amarela), folha diafanizada; c-d — nectéario
extrafloral em microscopia eletronica de varredura, evidenciando
tricomas claviformes (seta preta); e — porcdo da nervura principal,
evidenciando as células isodiamétricas do meristema fundamental e
epiderme com tricomas glandulares; f - detalhe da superficie abaxial
na nervura principal, evidenciando tricomas glandulares e idioblasto
cristalifero contendo drusa (seta branca); g-h — autofluorescéncia do
terco médio da nervura mediana com o nectario extrafloral,
evidenciando o bordo da estrutura ligeiramente projetado (retangulo)
e em detalhe os tricomas clavados com maior espessamento da parede
das células basais (seta branca); i — nectério extrafloral ativo em azul
de toluidina, em foliolo do primdrdio foliar (retangulo); j-k — celulas
protodérmicas em divisdo periclinal, dando origem a uma célula basal
e outra apical; I-m — célula apical sofrendo divisdes periclinais e,
posteriormente, divisdes anticlinais formando uma por¢do apical
multicelular. (a-d) vista frontal. (e-m) sec¢des transversais.
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1. Introducéo
1.1 Estruturas secretoras em plantas

As estruturas secretoras em plantas sdo constituidas por uma célula, ou um conjunto de
celulas, comumente encontradas na maioria das plantas vasculares, e diferem entre si quanto a
forma, localizagdo e a capacidade de produzir exsudatos, os quais podem conter substancias néo
modificadas, pouco modificadas ou modificadas (Fahn 1988). A formacdo da secrecédo
compreende processos complexos, incluindo a sintese, o isolamento de substancias em
compartimentos do protoplasto da celula secretora, e sua consequente liberacdo para espacos
intercelulares ou para a superficie externa do corpo do vegetal (Fahn 1979).

De maneira geral, toda célula vegetal pode ser considerada uma célula secretora, porém,
algumas desenvolvem estruturas especializadas na produgdo, liberacdo e armazenamento de
substancias provenientes do metabolismo secundario vegetal (Metcalfe & Chalk 1957a; Fahn
1988). Mesmo que tais metabdlitos secundarios ndo sejam requeridos para o funcionamento do
organismo vegetal como um todo, estes possuem funcdes especificas importantes como, por
exemplo: defesa quimica contra patégenos (p. ex. latex — Ramos 2019), atracéo de polinizadores
e vetores na dispersdo de sementes (p. ex. 6leos florais — Oliveira 2016).

Séo inumeras as classificacGes propostas para as estruturas secretoras (Metcalfe & Chalk
1957a; Evert 2006), as quais sdo um reflexo da diversidade e complexidade destas estruturas.
Merece destaque a classificacdo proposta por Fahn (1988), que relaciona estas estruturas,
principalmente, quanto a funcéo e tipo de material secretado. Este autor classifica as estruturas
secretoras quanto a sua localizagéo, tipo de armazenamento da secrecéo e sua morfologia.

Com relacdo a sua localizagdo, as estruturas secretoras podem ser classificadas em
internas, quando estdo localizadas dentro do corpo do vegetal (canais/ductos e cavidades
secretoras, idioblastos); ou externas, quando localizadas na superficie do corpo do vegetal
(tricomas glandulares, nectarios florais e extraflorais) (Fahn 1988). Com relacdo ao tipo de
armazenamento, estas podem ser diferenciadas quanto & manutencdo da secre¢do no interior da
célula (canais/ductos e cavidades secretoras, idioblastos), ou quando a secre¢do é externalizada
pela estrutura (tricomas glandulares). Quanto ao formato das estruturas secretoras, ha bastante
diversidade morfologica. Suas formas englobam desde estruturas elipséides (canais/ductos) a
ovais (cavidades secretoras, idioblastos), dentre outras. A variabilidade morfologica dos tipos
de estruturas reflete na diversidade de metabdlitos secretados e, dessa maneira, substancias de
uma mesma natureza quimica podem ser secretadas por estruturas distintas (Fahn 1988; Luna
2013).



E bastante diversificada a natureza quimica do material secretado pelas plantas e, dentre
0s componentes conhecidos, merecem destaque: terpendides, compostos fendlicos (resinas e
latex), polissacarideos (gomas e mucilagem) e &cidos graxos (6leos e ceras) (Langenheim 2003;
Luna et al. 2019). Evidéncias sugerem que evolutivamente, os tecidos secretores tenham se
desenvolvido a partir de idioblastos secretores, que se apresentavam como células isoladas ou
em grupos de células espalhados entre as células dos tecidos comuns e que, em sequéncia, diante
dessa hipotese, teriam surgido os canais e cavidades, e depois os tricomas secretores (Fahn
1988). Lange (2015) cita que as estruturas secretoras internas parecem terem surgido nas plantas
vasculares, como canais de resina e laticiferos, geralmente encontrados associados aos feixes
vasculares; enquanto as cavidades secretoras na regido epidérmica ou subepidérmica,
juntamente com os tricomas glandulares.

Estruturas secretoras sdo encontradas em diversas familias vegetais (Angiospermas e
Gimnospermas), que muitas vezes ndo possuem relagdes filogenéticas entre si, apresentando
morfologia semelhante, mas que secretam substancias e desempenham funcbes diferentes
(Metcalfe & Chalk 1957a, b; Mauseth 1988). Algumas das mais relevantes de tais estruturas
serdo detalhadas a seguir.

Os idioblastos, de acordo com Foster (1956), foram descritos pela primeira vez por Sachs
em 1874, para definir células secretoras hipertrofiadas. Tais células apresentam relevante valor
taxondmico devido aos seus contedos diversos, como mucilagem, 6leos essenciais e resinas,
ou misturas destas trés substancias (Figueiredo et al. 2007). Sendo assim, os idioblastos podem
ser classificados a partir do tipo de secrecdo, como: cristaliferos, litocistos, taniniferos, células
de mirosina, oleiferos ou mucilaginosos (Matos 2021; Fahn 1979; Evert 2006; Crang et al.
2018). Os mais frequentes sdo o0s mucilaginosos e os oleiferos, que, apesar de serem
morfologicamente idénticos, sdo de facil distincdo através de testes histoquimicos. Os
idioblastos mucilaginosos, em geral, apresentam secrecdo lamelada, constituida por
polissacarideos ou por misturas de polissacarideos, proteinas e taninos (Fahn 1988; Rocha et al.
2011). Ja os oleiferos, possuem secrecdo homogeénea, e rica em 0leos essenciais ou misturas de
terpendides, acidos graxos e agliconas flavondidicas, com pequena fracdo de polissacarideos
(Fahn 1979; Bass & Gregory 1985; Ascensdo 2007). Em alguns representantes da familia
Lauraceae, além do tipo de secrecao, ambas as células diferem também em relagdo a composicéo
das paredes celulares, a qual nos idioblastos mucilaginosos é predominantemente celuldsica e
nos oleiferos é suberificada (Bass & Gregory 1985).

Os canais/ductos e cavidades secretoras sdo estruturas internas aos tecidos vegetais,

formados por um epitélio secretor, que produz e secreta substancias para seu limen. Variam



quanto a forma, de circulares a elipséides, apresentando formas alongadas e comprimentos
variaveis; enquanto as cavidades, sdo estruturas mais ou menos isodiamétricas (Evert 2006).
Usualmente, canais e cavidades séo encontrados em folhas, caules, raizes e flores, e secretam
mucilagem (Lersten & Curtis 1989; Ciccarelli et al. 2001; Sant” Anna-Santos et al. 2006). A
mucilagem é um polimero complexo de natureza mista, constituida principalmente por
polissacarideos acidos e/ou neutros, proteinas e substancias fendlicas, que formam solucGes
coloidais, as quais ao entrarem em contato com a agua tornam-se viscosas (Priolo de Lufrano &
Caffini 1981; Gregory & Baas 1989; Roshchina & Roshchina 1993; Rocha et al. 2011). Podem
ser secretadas por células solitarias (idioblastos mucilaginosos), tricomas secretores, canais ou
cavidades (Schnepf 1968; Lersten 1975; Baas & Gregory 1985). Tal substancia pode
desempenhar diferentes fungdes nos vegetais, como: a protecdo de estruturas ou Orgaos em
desenvolvimento; retencdo de agua; reserva de carboidratos; reducdo da transpiracdo; protecdo
contra radiacdo, dispersando ou refletindo a luz incidente; protecdo contra herbivoria;
lubrificante do apice das raizes; captura de insetos em plantas insetivoras; como adesivo na
dispersdo de sementes; regulacdo da germinacdo de sementes (Fahn 1979; Roshchina &
Roshchina 1993; Clifford et al. 2002; Martini et al. 2003; Pimentel et al. 2011; Galloway et al.
2019; Caperta et al. 2020).

Além das estruturas secretoras ja citadas, os tricomas secretores sdo estruturas também
muito frequentes nas Angiospermas. Sdo encontradas na epiderme de diversos 6rgdos, e
apresentam tipos e fungbes varidveis (Fahn 1988). Estdo amplamente distribuidos em:
Asteraceae (Kellermann et al. 2016), Cannabaceae (Rodziewicz et al. 2019), Lamiaceae (Rocha
et al. 2020; Tozin 2018; Oliveira et al. 2016), Leguminosae (Araujo 2019), Primulaceae (Luna
et al. 2019), Rutaceae (Franco & Albiero 2018), Solanaceae (Sampaio 2019), Verbenaceae
(Melo 2017), etc. Diversas propriedades atribuidas as plantas se devem ao tipo de secre¢do
produzida pelos tricomas secretores, que sdo considerados sitios ativos de producdo de
metabolitos secundarios e podem funcionar como reguladores do crescimento vegetal ou como
produtos de defesa do organismo vegetal contra insetos fitéfagos ou organismos patogénicos
(Croteau & Johnson 1984; Fahn 1988). Ma et al. (2016) citam que estudos ontogenéticos sobre
0s tipos de tricomas, comumente classificados e agrupados como glandulares ou nédo
glandulares, permitem validar e identificar a circunscricdo de taxa. Em Malvaceae, os estudos
que detalham os tricomas evidenciam seu valor como caractere Gtil na distin¢do entre espécies
dos géneros Tilia (Ramirez-Diaz et al. 2019), Wissadula (Bovini & Baumgratz 2016) e
Quararibea (Ferreira et al. 2018).



Os nectarios sdo caracterizados como uma estrutura glandular, constituido por células
epidérmicas modificadas, que podem ser ou ndo por tricomas, e parénquima especializado (Fahn
1988). Séo classificados em florais e extraflorais, e podem ser ndo estruturados (a secrecdo é
exsudada por um tecido sem diferenciacdo) ou estruturados (ha um tecido nectarifero com
caracteristicas proprias, podendo ser a epiderme ou o parénquima modificado) (Fahn 1988;
Pacini et al. 2007). Os nectarios secretam néctar, que serve como fonte de alimento de grande
valor nutricional, compondo parte da dieta de uma grande variedade de insetos e, sendo o0 néctar
floral, o recurso mais oferecido pelas plantas aos polinizadores (Baker & Baker 1990; Rocha et
al. 2010; Faegri & Van der Pijl 1980). A diversidade de formas e localizacao dos nectarios, além
do valor taxondmico, é de fundamental importancia & compreenséao das interacdes ecoldgicas
inseto-planta, como, por exemplo, nas espécies de Byttneria (Sterculiaceae, Arbo 1972),
Triumfetta semitriloba (Tiliaceae, Leitdo et al. 2002), e Hymenaea stigonocarpa (Fabaceae,
Paiva & Machado 2006).

1.2. Malvaceae, Bombacoideae e o género Ceiba

Malvaceae é uma familia com distribuicdo predominantemente pantropical, raramente
encontrada em altas altitudes; seus representantes geralmente apresentam porte herbaceo e
arbustivo (Fryxell 1988; Gregory & Bass 1989; Rocha et al. 2002; Bayer & Kubitzki 2003;
Lima et al. 2019). Apresenta cerca de 4.300 espécies em 243 géneros €, no Brasil, ocorrem 867
espécies em 81 géneros, sendo 7 deles endémicos (Malvaceae in Flora e Funga do Brasil 2023,
continuamente atualizado). No Brasil, seus representantes sdo encontrados em todas as regides
e ambientes (Bayer & Kubtizky 2003). Quanto a importancia econdmica, possuem
representantes utilizados na ornamentacdo, como as espécies de Abutilon Mill., Alcea L.,
Hibiscus L., Malvaviscus Fabr. E Thespesia Sol.; ou ainda, utilizados na industria téxtil, como
as espécies de Gossypium L. (algoddo) e Urena L. (juta) (Bovini 2010).

Nos representantes de Malvaceae, uma das caracteristicas de relevancia taxonémica e
ecoldgica é a presenca de mucilagem, tanto em 06rgdos vegetativos como reprodutivos,
produzida por estruturas secretoras distintas, como tricomas, idioblastos, nectarios, canais e
cavidades secretoras (Scott & Bystrom 1970; Gregory & Baas 1989; Sawidis 1991, 1998; Rocha
et al. 2002; Pimentel et al. 2011; Rocha et al. 2011). A presenca, 0 numero e a distribuicdo dos
canais e cavidades sdo considerados um valioso carater taxondmico para a familia (Solereder
1908; Webber 1938; Metcalfe & Chalk 1957a; Esau 1974; Rocha & Neves 2000; Rocha et al.
2002). Alguns autores destacam que essas estruturas constituem sinapomorfias para a ordem



Malvales (Alverson et al.1999; Judd et al. 2009), cuja primeira descri¢cdo anatbmica foi feita
para Althaea (L.) (Malvaceae) por Meyen em 1837 (Gregory & Bass 1989).

Atualmente sdo reconhecidas nove subfamilias em Malvaceae: Bombacoideae Burnett,
Brownlowioideae Burret, Byttnerioideae Burnett, Dombeyoideae Beilschm., Grewioideae
Dippel, Helicterioideae (Schott e Endl.) Meisn., Malvoideae Burnett, Sterculioideae Burnett e
Tilioideae Arn. (Bayer & Kubtizky 2003). Destas destaca-se a subfamilia Bombacoideae, que
compreende 27 géneros e cerca de 250 espécies com distribuicdo pantropical (Carvalho-
Sobrinho et al. 2016). No neotropico as espécies tém ocorréncia desde o México, estendendo-
se pela América Central, até o sul da América do Sul. A maior diversidade de géneros e espécies
é encontrada nas florestas imidas da América do Sul (Bayer & Kubitzky 2003). Bombacoideae
é um clado caracterizado, em geral, por arvores de medio a grande porte, caducifélias, com
troncos e ramos inermes aculeados, os quais apresentam ventricosidade em sua por¢ao mediana,
em funcdo do armazenamento de dgua nos tecidos parenquimaticos (Ferreira 2016). Suas folhas
apresentam de trés a nove foliolos obovados, com margens variando de inteiras a levemente
serreadas, e nervacdo reticulédroma. As flores contém pedicelo com bracteas, calice
campanulado e cinco pétalas obovadas ou lineares (Yoshikawa et al. 2019). No que concerne
aos tipos de estruturas secretoras comumente encontradas, Bombacoideae caracteriza-se pela
presenca de canais/ductos e/ou cavidades secretoras, idioblastos e tricomas (Metcalfe & Chalk
1957a; Marzinek & Mourdo 2003; Vasconcelos Bonifacio 2012; Yoshikawa et al. 2019). Em
subfamilias estreitamente relacionadas a Bombacoideae, como Byttnerioidae (Arbo 1972), é
comum encontrar nectarios extraflorais nas partes vegetativas (\Vogel 2000; Ferreira 2016). Em
Bombacoideae séo raros os registros de nectarios extraflorais, porém, destaca-se o trabalho de
Ferreira (2016), que cita a presenca de tal estrutura em géneros de Bombacoideae que ocorrem
no Estado do Rio de Janeiro.

A partir da diversidade morfoldgica em Angiospermas, analises filogenéticas mostram-se
relevantes para o entendimento das relagdes entre os taxons ao longo do curso evolutivo de suas
espécies, além da compreensdo das relagdes entre familias e géneros (e.g. Fougere-Danezan et
al. 2010; Nogueira et al. 2013). Nas analises filogenéticas em Bombacoideae (Fig. 1), realizada
por Carvalho-Sobrinho et al. (2016), a partir de dados moleculares e morfoldgicos, foram
amostrados representantes de todos os géneros relacionados ao grupo e cerca de 70% do namero
total de espécies. Este estudo delimitou trés tribos para a subfamilia (Adansonieae Horan.,
Bernoullieae Carv.-Sobr. e Bombaceae Kunth.). O estudo acima citado indica 0 monofiletismo
do core Bombacoideae, e reforga a circunscricdo de Ceiba Mill. na tribo Bombaceae, como

anteriormente proposto por Gibbs & Semir (2003). Ceiba, género de interesse do presente



trabalho, apresenta 18 espécies de distribuicdo neotropical, as quais possuem porte arbéreo, e
altura imponente, como por exemplo, Ceiba pentandra, que pode atingir em média 50 metros
(Gibbs & Semir 2003; Carvalho-Sobrinho & Queiroz 2008). De acordo com Carvalho-Sobrinho
(2020, continuamente atualizado), para o Brasil foram descritas até 0 momento 11 espécies para
0 género, das quais seis sdo endémicas. Apesar de poucos, como jd mencionado, alguns
trabalhos evidenciam a presenca de estruturas secretoras no género, como: canais/ductos,
idioblastos (Silva et al. 2016), tricomas glandulares (Perrotta et al. 2007; Kuruvilla &
Anilkumar 2018), cavidades secretoras (Perrotta et al. 2007), e nectérios extraflorais (Rocha &
Machado 2009).

Apesar dos esforcos recentes na tentativa de esclarecer a filogenia de Bombacoideae, e 0
género Ceiba ter sido reconhecido como monofilético, ainda ndo existem dados que permitam
o melhor entendimento das relac6es interespecificas do género (Fig. 1).
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Figura 1. Filogenia de Ceiba e circunscrigdo das espécies (extraido de Carvalho-Sobrinho et al.
2016). I: grupo que apresenta espécies bem representadas no Brasil; I1: grupo com distribuicéo
Andina; Ill: grupo representado por uma Unica espécie, a qual é endémica da Cadeia do
Espinhaco-MG e ocorre somente em Campos Rupestres; IV: grupo Amazonico, representado
principalmente pela C. pentandra; V: espécie que ocorrem na América-Central e no México.
Em amarelo estdo destacadas as espécies selecionadas para o desenvolvimento do presente
trabalho.

Mesmo reconhecidas no que diz respeito a sua importancia anatbmica, taxonémica,
ecoldgica e econdmica (vide Metcalfe & Chalk 1957a; Lackey 1978; Ditsch et al. 1995), ainda
sdo poucas as informacgdes disponiveis sobre as estruturas secretoras, sua estrutura,
desenvolvimento e constituicdo quimica de seus exsudatos em Bombacoideae. A presenca de

estruturas secretoras tem sido utilizada, por conta de seu carater genético restrito, em estudos



relacionados a ontogenia, visando fornecer informacdes relevantes a taxonomia (p. ex. familia,
género e espécie) (Luna et al. 2019; Silva et al. 2019).

A variabilidade morfoldgica de cada organismo pode ser relacionada a particularidades
de sua ontogenia, analises comparativas permitem inferir os mecanismos e as causas que
promovem a diversidade morfoldgica entre os organismos (Li & Johnston 2000). Sdo diversos
os estudos evolutivos baseados nessas premissas, que buscam analisar diferentes estruturas
vegetais reprodutivas e vegetativas, tanto as relacionadas a morfologia externa, por exemplo,
partes florais (Simon et al. 2011), ou quanto a morfologia interna, como as estruturas secretoras
(Feio et al. 2016).

Assim, o objetivo deste estudo foi analisar as diferentes estruturas secretoras presentes nas
folhas das espécies selecionadas de Ceiba, com relacdo as suas caracteristicas estruturais,
diversidade, anatomia e ontogenia, buscando caracteres a fim de subsidiar a circunscrigdo do
género ou de espécies do grupo. A histoquimica dessas estruturas também foi avaliada buscando
fornecer caracteres para a discusséo de circunscrigdo de espécies (vide Carvalho-Sobrinho et al.
2016) (Fig. 1). As espécies foram selecionadas a partir da filogenia proposta por Carvalho-
Sobrinho et al. (2016) para Bombacoideae, a fim de representar os clados existentes, buscando

riqueza e diversidade de espécies.

2. Material & Métodos
2.1. Material botanico

Para realizacdo deste estudo foram selecionadas quatro espécies de Ceiba (Bombacoideae
- Malvaceae), conforme a filogenia de Carvalho-Sobrinho et al. (2016) (Fig.1): Ceiba erianthos
(Cav.) K. Schum., Ceiba jasminodora (A. St. -Hil.) K. Schum., Ceiba pentandra (L.) Gaerth. e
Ceiba speciosa (A. St. — Hil.) Ravenna (Fig. 2).

Ceiba erianthos (Fig. 2a) € uma arvore, com cerca de 10 m de altura, popularmente
conhecida como paineira-das-pedras, com ramos e tronco aculeado. As folhas sdo alternas,
compostas, digitadas, com cinco a sete foliolos elipticos de margem inteira, estipulas caducas e
peciolo glabro. Suas flores sdo axilares, com calice esverdeado e corola alva, bastante pilosa e
esbranquicada na parte externa e maculas vinaceas na parte interna. O fruto é verde,
caracterizado por apresentar numerosas sementes, que ficam imersas em abundante paina alva.
Floresce entre marco e julho, e frutifica de julho a outubro (Gibbs & Semir 2003; Mattos et al.

2019). E uma espécie endémica das regides Nordeste e Sudeste, nos estados da Bahia, Ceara,



Sergipe, Espirito Santo, Minas Gerais e Rio de Janeiro. As fitofisionomias tipicas sdo as da
Caatinga e Mata Atlantica, e os tipos de vegetacdo caracteristicos sdo Restinga e Vegetacao
sobre Afloramentos Rochosos (Carvalho-Sobrinho 2020, continuamente atualizado).

Ceiba jasminodora (Fig. 2b) é uma arvore, geralmente pequena, com 1 a 2 metros de
altura, mas que pode chegar a cerca de 4 a 6 metros quando em cultivo. E popularmente
conhecida como paineira-jasmin, com ramos e tronco aculeado. As folhas s&o alternas,
compostas, digitadas, com trés foliolos elipticos a ovados de margem inteira, estipulas caducas
e peciolo glabro. Suas flores séo axilares, com célice esverdeado e corola alva a amarelada. O
fruto é verde, caracterizado por apresentar numerosas sementes, que ficam imersas em
abundante paina alva. Floresce entre abril e julho (Gibbs & Semir 2003; Mattos et al. 2019). E
uma espécie endémica da regido Sudeste, da Serra do Espinhaco em Minas Gerais, com
fitofisionomia tipica do Cerrado e o tipo de vegetacdo caracteristico € Campo Rupestre
(Carvalho-Sobrinho 2020, continuamente atualizado).

Ceiba pentandra (Fig. 2d) é uma arvore emergente, popularmente conhecida como
sumauma, com 50 a 70 metros de altura, ramos e tronco aculeado, destacada por suas grandes
sapopemas ou raizes tabulares. As folhas sdo alternas, compostas, digitadas, com cinco a oito
foliolos elipticos a lanceolados de margem inteira, as vezes levemente denticulada, com
estipulas caducas e peciolo glabro. Suas flores sdo fasciculadas, com célice esverdeado e corola
alva a levemente amarelada ou rosada externamente. O fruto é verde, caracterizado por
apresentar numerosas sementes, que ficam imersas em abundante paina alva. Floresce entre
agosto e setembro, e frutifica em outubro e novembro (Gibbs & Semir 2003; Mattos et al. 2019).
Nativa de florestas imidas, ocorre de forma nativa no Brasil nas regides Norte e Nordeste, nos
estados do Acre, Amazonas, Para, Ronddnia, Roraima e Maranhdo. A fitofisionomia tipica é a
da Amazonia e o tipo de vegetacdo caracteristico € a Floresta de Varzea (Carvalho-Sobrinho
2020, continuamente atualizado).

Ceiba speciosa (Fig. 2c) € uma arvore, com 10 a 30 metros de altura, popularmente
conhecida como paineira-rosa, que possui ramos e tronco aculeados. As folhas séo alternas,
compostas, digitadas, com cinco a seis foliolos elipticos a lanceolados de margem serreada,
estipulas caducas e peciolo glabro. Suas flores apresentam célice esverdeado, corola rosa no
apice e alva a amarelada na base, com maculas arroxeadas. O fruto é verde, caracterizado por
apresentar numerosas sementes, que ficam imersas em abundante paina alva. Floresce entre
janeiro e maio, e frutifica entre maio e agosto (Gibbs & Semir 2003; Mattos et al. 2019). Nativa
da Bolivia, com ampla ocorréncia confirmada no Brasil nas regides Norte, Nordeste, Centro-

Oeste, Sul e Sudeste, nos estados do Para, Bahia, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso, Espirito



Santo, Minas Gerais, Rio de Janeiro, Sdo Paulo, Parana, Rio Grande do Sul e Santa Catarina.
As fitofisionomias tipicas sdo as da Amazonia, Caatinga, Cerrado e Mata Atlantica, e 0s tipos
de vegetacdo caracteristicos sdo Floresta Estacional Semidecidual e Floresta Ombrofila

(Floresta Pluvial) (Carvalho-Sobrinho 2020, continuamente atualizado).



- : s
Figura 2. Aspectos gerais das espécies analisadas no presente trabalho. (a, g-h) Ceiba erianthos.
(b, f) Ceiba jasminodora. (c) Ceiba speciosa. (d-e) Ceiba pentandra. a-d. Habito dos individuos
no Arboreto do Instituto de Pesquisas Jardim Botanico do Rio de Janeiro. e-f. Detalhes das
folhas completamente expandidas. g. Detalhe da folha adulta, evidenciando as nervuras. h.

Inflorescéncias e flores. Barra de escala = 20 cm.
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2.2. Metodologia para microscopia ética e eletronica de varredura

Para o desenvolvimento deste estudo foram coletados primdrdios foliares, foliolos jovens
e completamente expandidos, e peciolos das espécies citadas anteriormente. Conforme descrito
no item 2.1 acima, as folhas de Ceiba sdo formadas por foliolos, os quais em uma mesma folha
podem estar em diferentes fases de desenvolvimento. Em geral, o desenvolvimento dos foliolos
se da das extremidades para a por¢do central da folha, portanto, os foliolos mais jovens sdo
aqueles localizados na porgédo central da folha. A coleta de material botanico foi realizada no
Arboreto do Instituto de Pesquisas do Jardim Botanico do Rio de Janeiro, as espécies coletadas

e informacg0des de coleta estdo sumarizadas na Tabela 1.

Tabela 1. Espécies coletadas, registro e data das coletas.

Espécies Herbario Colecéo Viva Més da Coleta (JBRJ)
Ceiba erianthos RB646494 RBV 741 outubro - 2020
Ceiba jasminodora RB354350 RBV 3140 outubro - 2020
Ceiba pentandra RB841529 RBV 936 marco - 2021
Ceiba speciosa RB645506 RBV 6824 outubro - 2020

Apds a coleta, as amostras foram fixadas por 48 horas em glutaraldeido 2,5% em tampé&o
fosfato de sodio 0,05 M, pH 7,2 (Gabriel 1982), sob vacuo. Para as analises em microscopia
Optica (MO), as amostras fixadas, foram desidratadas em série etilica ascendente (10%, 20%,
30%..., 100%), incluidas em hidroxietilmetacrilato (Gerrits & Smid 1983), seccionadas em
micrétomo rotativo Leica RM2245, com auxilio de navalha de vidro na espessura de 1-4 um e
aderidas a lamina de vidro com auxilio de placa aquecedora. As sec¢des obtidas foram coradas
com Azul de Toluidina 0,05% (O’Brien & Mc Cully 1981), e observadas ao microscdpio Optico
Olympus BX-50 com camera digital Olympus DP-73 acoplada.

As amostras ja fixadas de acordo com a metodologia descrita acima, foram também
diafanizadas. Para o tanto, o material foi colocado em hidréxido de sédio a 5%, mantido em
estufa a 60° C, e apds esse processo, transferido para solucao de hipoclorito de sodio 100%
durante 1 a 14 dias, dependendo da amostra. Apos o clareamento, as folhas ainda opacas foram
lavadas em agua destilada, e em seguida mantidas em média de 2 a 5 horas em cloral hidratado
a 5%, e ap0ds isso, novamente lavadas em agua destilada, e posteriormente coradas com safranina

1% (Johansen 1940) e montadas em glicerina 50% para posterior observacdo em MO.
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As analises histoquimicas foram realizadas em folhas frescas seccionadas a mao livre. As
seccOes foram observadas ao microscopio Olympus BX-50 e as imagens obtidas através de
camera acoplada DP-73, em microscopia de campo claro ou de fluorescéncia. Parte das amostras
foi seccionada a mao-livre e observada ao microscopio de fluorescéncia Olympus BX-50 sem o
uso de fluoréforos, para a analise da autofluorescéncia das estruturas em filtro UV. Alguns dos
testes histoquimicos, quando necessario, foram aplicados em material fixado e incluido em
hidroxieltilmetacrilato, como descrito anteriormente. Os reagentes utilizados e os materiais
testados estdo listados na Tabela 2. Os controles foram realizados de acordo com as referéncias
mencionadas.

Para analises mais detalhadas, folhas frescas e completamente expandidas foram
coletadas, e observadas ao microscépio estereoscopico Olympus SZ61 com camera acoplada
Olympus SC30 e ao microscépio eletrdnico de varredura de baixo vacuo Hitachi TM4000 Plus
.

A descrigdo anatbmica e a identificagdo das estruturas secretoras foi realizada a partir de
literatura especializada, como Fahn (1979), Bass & Gregory (1985), Payne (1978), Pacini et al.
(2007).

Tabela 2 — Testes histoquimicos realizados, indicando as substancias por eles detectadas e as

respectivas referéncias.

Reagente Substancia detectada Referéncia
Cloreto férrico Compostos fendlicos Johansen (1940)
Oil red Latex Pearse (1968) modificado
por Jayabalan & Shah
(1986)
PAS (Acido periddico de Polissacarideos totais McManus (1948)
Schiff)
Azul de alcian Polissacarideos acidos Pearse (1980)
Vermelho de ruténio Mucilagem Gregory & Baas (1989)
Sudan Il Lipidios gerais Johansen (1940)
Azul do Nilo Lipidios acidos e neutros Pearse (1980)
Reagente de NADI Oleos essenciais/ Resinas David & Carde (1964)
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3. Resultados
3.1 Anatomia e ontogénese das estruturas secretoras em Ceiba

As folhas compostas de Ceiba erianthos, C. jasminodora, C. pentandra e C. speciosa
apresentam idioblastos, tricomas glandulares e nectéarios. A Tabela 3 apresenta um sumario das
estruturas secretoras encontradas em cada espécie analisada, bem como sua localizacéo e
origem, ja a Tabela 4 resume os resultados dos testes histoquimicos realizados. A seguir, sdo

detalhadas as estruturas secretoras identificadas.

3.1.1.  Idioblastos

Nas folhas maduras de todas as espécies analisadas, foram observados idioblastos com
contetldo mucilaginoso, os quais estdo distribuidos aleatoriamente pela ldmina foliar, incluindo
a regido da nervura mediana, e peciolo (Fig. 3a-c), e ocorrem tanto nas faces adaxial e abaxial
das folhas. Em ambas as faces eles estdo presentes na epiderme, interrompendo o estrato
hipodérmico de forma intrusiva (Fig. 3b), e também nos tecidos parenquimaticos (Fig. 3a-b) e
vasculares da folha (Fig. 3d) e do peciolo (Fig. 3c). Em sec¢do transversal, estes possuem
paredes pectocelulosicas espessas e formato circular a oval (Fig. 3e-k).

O desenvolvimento dos idioblastos mucilaginosos é assincrono, ou seja, em um mesmo
primordio foliar sdo encontrados idioblastos em estagios precoces do desenvolvimento e outros
ja maduros (Fig. 3e). Os idioblastos podem ter origem a partir da protoderme, de células do
meristema fundamental ou do procambio (Fig. 3b, d-e). No primeiro estagio do
desenvolvimento, as células precursoras dos idioblastos diferenciam-se das demais por serem
mais volumosas, terem nlcleos mais evidentes e por apresentarem citoplasma mais denso (Fig.
3f). No estagio subsequente ocorre o inicio do acimulo de secre¢do na porcdo periférica do
citoplasma (Fig. 3g-h). Em seguida, em decorréncia desse acimulo continuo e progressivo da
secre¢do, o citoplasma € gradativamente reduzido e fica confinado a uma pequena por¢do da
célula (Fig. 3i-j). Na maturidade, o idioblasto é entdo completamente preenchido pela secrecao
(Fig. 3k). Ao longo do desenvolvimento foi observado que muitos deles surgem muito préximos
uns aos outros (Fig. 4a). Esta proximidade, faz com que os idioblastos adjacentes se coales¢cam
(Fig. 4b), formando uma estrutura Unica, a qual se assemelha a morfologia de cavidades
secretoras (Fig. 4c-d). Os idioblastos maduros se caracterizam por serem volumosos, com
formato predominantemente isodiamétrico, contendo secrecdo densa mucilaginosa. Além dos
idioblastos de mucilagem, sdo também encontrados idioblastos contendo cristais de oxalato de

calcio do tipo drusa em seu interior (Fig. 3b), e idioblastos com conteudo fendlico (Fig. 4b).
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Apbs a realizacdo dos testes histoquimicos, foi verificado que a secrecdo interna dos
idioblastos é mucilaginosa (Fig. 4a, 5a), porém, apresenta também outras substancias como
polissacarideos (Fig. 5b), 6leos essenciais (Fig. 5¢), lipidios totais (Fig. 5e) e neutros (Fig. 5f).
Nota-se que em todas as espécies analisadas, os idioblastos mucilaginosos sdo mais frequentes
e numerosos que os demais. Idioblastos com contetido fendlico sdo mais frequentes no tecido
parenquimatico da nervura mediana (Fig. 3e, 5d). Detalhes quanto a presenca ou auséncia de

exsudatos estdo reunidos na Tabela 4.
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Figura 3. Anatomia e ontogenia dos idioblastos de mucilagem nas folhas de Ceiba. (a-b) C.
jasminora; (d) C. pentandra; (e-j) C. speciosa; (c, k) C. erianthos. (a-b, d) folhas maduras; (c)
peciolo; (e-k) folhas jovens. a - aspecto geral da folha, evidenciando os idioblastos
mucilaginosos distribuidos aleatoriamente pela lamina (asteriscos brancos); b - detalhe do
mesofilo da folha, evidenciando idioblastos contendo cristais (seta preta) e mucilaginosos no
parénquima clorofiliano (seta amarela); ¢ - aspecto geral do peciolo, com destaque aos
idioblastos mucilaginosos distribuidos aleatoriamente no cértex (seta amarela); d - detalhe dos
idioblastos mucilaginosos (seta amarela), inseridos no tecido vascular da folha e proximos as
células de xilema; e —primordio foliar, com idioblastos em diferentes fases de desenvolvimento;
f-k — ontogenia dos idioblastos; f — célula precursora do idioblasto, com maior adensamento
citoplasmatico; g-h— inicio do acimulo de mucilagem na porcéo periférica do citoplasma (seta
preta); i-j — acumulo progressivo da secrecdo no idioblasto; j — secrecdo com reacdo positiva ao
vermelho de ruténio para mucilagem e citoplasma reduzido no centro da celula (asterisco
amarelo); k — idioblasto maduro, com a secre¢do ocupando toda porgdo do citoplasma. (a-k)
secgOes transversais.
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Figura 4. Coalescéncia dos idioblastos (setas amarelas). (a-d) folhas jovens de Ceiba
speciosa. a-b - idioblastos maduros adjacentes em coalescéncia, coloragdo vermelho de ruténio
e azul de toluidina, respectivamente; c-d - idioblastos apos coalescerem, formando uma
estrutura Unica similar. (a-b) sec¢des transversais. (c-d) sec¢des longitudinais.
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Figura 5. Testes histoquimicos nas folhas maduras de Ceiba, evidenciando os idioblastos de
mucilagem (a-b, €) C. jasminodora. (c-d, f) C. erianthos. a — detec¢do de mucilagem através do
teste vermelho de ruténio. b — polissacarideos gerais, marcados por PAS. ¢ — presenca de 6leos
essenciais (terpendides), evidenciado por NADI. d — compostos fendlicos evidenciados com
reacdo ao cloreto férrico. e — lipidios totais evidenciados pelo Sudan Ill. f — lipidios neutros
evidenciados pelo azul do Nilo. (a-f) sec¢des transversais de folhas maduras.
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3.1.2.  Tricomas glandulares
Tricomas glandulares pluricelulares claviformes tipicos foram observados nas folhas de

todas as espécies estudadas. Estes encontram-se dispersos aleatoriamente na epiderme de ambas
as faces das folhas, ocorrendo de forma isolada ou aos pares (Fig. 6a-c). Os tricomas sé&o
classificados do tipo claviforme e sdo constituidos de uma célula basal, um pedunculo celular e
por uma por¢ao apical pluricelular (Fig. 6¢). Nas folhas jovens s&o observados tricomas jovens
e também tricomas ja completamente desenvolvidos; nas folhas maduras, apenas tricomas
completamente desenvolvidos foram observados.

O inicio do estabelecimento dos tricomas glandulares acontece ainda no primordio foliar,
e se d& a partir da projecdo de uma célula protodérmica (Fig. 6d) e sua posterior divisao
periclinal, estabelecendo uma célula basal e uma apical (Fig. 6e-f). Em seguida, a célula apical
passa por mais uma divisdo periclinal (Fig. 6g), definindo sua por¢éo apical e o peddnculo. Esta
nova celula apical passa por cerca de quatro a cinco divisdes periclinais (Fig. 6h—i). Destas
células destaca-se a mais apical, a qual divide-se cerca de duas vezes no sentido anticlinal (Fig.
6]), estabelecendo o tricoma maduro, com uma célula basal, uma do pedunculo e as demais
células apicais em formato de clava (Fig. 6c, j).

Os tricomas maduros foram submetidos aos testes histoquimicos, que evidenciaram que a
natureza da secrecdo destas estruturas é constituida por substancias lipofilicas e fendlicas em
todas as espécies, como detalhado na Tabela 4. Em C. speciosa, além de substancias lipofilicas,

a secrecdo também € marcada pela presenca de terpenos (Tabela 4).
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Figura 6. Anatomia e ontogenia dos tricomas glandulares em Ceiba. (a,c) Ceiba jasminodora.
(d, g-h, j) C. speciosa. (b, e-f, i) C. erianthos. (a-c) folhas maduras; (d-j) folhas jovens. a —
tricomas glandulares pluricelulares claviformes distribuidos aleatoriamente pela lamina foliar
na face abaxial, em diafanizagdo; b — detalhe dos tricomas claviformes na superficie abaxial da
folha, em MEV; c - tricomas pluricelulares claviformes na face abaxial, em diafanizagdo; d -
inicio do estabelecimento do tricoma com a protusdo da célula protodérmica; e-f — resultado da
primeira divisdo periclinal, formacdo da célula basal e célula apical (seta amarela); g— tricoma
com trés células, apos a divisdo periclinal da célula apical, e estabelecimento da célula do
pedinculo; h —mitose na célula apical (asterisco) e célula apical; i — tricoma com quatro células
apicais, ap0ds divisdes periclinais; j — tricoma com porc¢do apical com quatro células geradas a
partir de divisdes anticlinais (seta amarela); (a-c) vista frontal. (d-j) sec¢des transversais.
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3.1.3.  Nectarios extraflorais
Os nectarios extraflorais (NEF) estdo localizados na face abaxial na porcao do terco médio

da nervura mediana dos foliolos (Fig. 7a-a"). Nem todos os foliolos de uma mesma folha
possuem nectarios extraflorais. Quando visiveis, ou em fase secretora, sdo tumescentes
localizando-se apenas na nervura central (Fig. 7b-c), na regido do terco médio da folha ja
expandida. Em todas as espécies analisadas, o nectario extrafloral é constituido por duas regides
distintas: (i) tricomas glandulares pluricelulares claviformes (Fig. 7d-h) presentes na superficie;
e (ii) tecido parenquimatico nectarifero subepidérmico (Fig. 7e-h), organizados em um sulco
continuo que se estende ao longo da por¢cdo mediana da nervura central (Fig. 7a). Apesar de ndo
ser observada vascularizacao direta, o nectario extrafloral esta proximo ao sistema vascular da
nervura mediana (Fig. 7e, g).

A ontogénese dos nectarios extraflorais envolve a presenca tanto de células
protodérmicas, que sdo as precursoras dos tricomas glandulares, quanto de células do meristema
fundamental, que dar&do origem ao parénquima nectarifero (Fig. 7i-m). A ontogenia dos tricomas
claviformes no NEF segue as mesmas etapas de desenvolvimento daquelas ja descritas para os
mesmos tricomas encontrados em outras regides do foliolo que néo estdo relacionadas ao NEF
(Fig. 7j-m). Destaca-se que a célula basal do tricoma glandular permanece no mesmo nivel das
demais células epidérmicas e apresenta espessamento lignificados nas paredes laterais (Fig. 7g-h).

Na porcdo subepidérmica, as células do meristema fundamental dividem-se em diferentes
planos e formam o tecido parenquimaético nectarifero. Em segao transversal, o referido tecido €
formado por células parenquimaticas isodiamétricas (Fig. 7f). Cabe destacar que inUmeros
idioblastos cristaliferos contendo drusas ocorrem circundando o parénquima nectarifero (Fig.
7b, ).
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Figura 7. Aspectos gerais, anatomia e ontogenia dos nectarios extraflorais em Ceiba. (a-a',
c-h, k-m) Ceiba erianthos. (b) Ceiba jasminodora. (i-j) Ceiba speciosa. (a-h, m) folhas
maduras. (i-1) folhas jovens. a-a' — macroscopia do nectario extrafloral em evidéncia no terco
medio da nervura mediana da folha; b — nectario extrafloral, onde sdo evidenciados os
tricomas glandulares (seta preta) e os idioblastos com cristais do tipo drusa (seta amarela),
folha diafanizada; c-d — nectario extrafloral em microscopia eletrdnica de varredura,
evidenciando tricomas claviformes (seta preta); e — por¢do da nervura principal,
evidenciando as células isodiamétricas do meristema fundamental e epiderme com tricomas
glandulares; f - detalhe da superficie abaxial na nervura principal, evidenciando tricomas
glandulares e idioblasto cristalifero contendo drusa (seta branca); g-h — autofluorescéncia do
terco médio da nervura mediana com o nectério extrafloral, evidenciando o bordo da estrutura
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ligeiramente projetado (retdngulo amarelo) e em detalhe os tricomas clavados com maior
espessamento da parede das células basais (seta branca); i — nectério extrafloral ativo em azul
de toluidina, em foliolo do primordio foliar (retangulo em amarelo); j-k — células
protodérmicas em divisao periclinal, dando origem a uma célula basal e outra apical; I-m —
célula apical sofrendo divisbes periclinais e, posteriormente, divisdes anticlinais formando
uma porc¢éo apical multicelular. (a-d) vista frontal. (e-m) sec¢des transversais.
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Tabela 3. Estruturas secretoras identificadas nas espécies do presente trabalho, localizacdo na folha e origem. * ontogenia ndo analisada.

Espécies
Estrutura . .
Localizacao Origem - - -
secretora Ceiba Ceiba Ceiba - oiha speciosa
erianthos jasminodora pentandra P
mesofilo, cortex e por¢do
' : (+) (+) (+) (+)
_ central da nervura mediana protoderme, células do
|dioblasto meristema fundamental
mucilaginoso  inseridos na porgdo central do Ambi
sistema vascular, préximos as € procambio () (+) (+) ()
células de xilema
Idioblasto mesofilo, cortex e porgéo -
cristalifero central da nervura mediana (+) (*+) ) *)
Idioblasto com cortex e porcao central da
contetido poreao ct * (+) (+) (+) (+)
1 nervura mediana
fendlico
Tricoma . i
landular dispersos aleatorlarr_\ente em
glar ambas as faces da epiderme da protoderme (+) (+) (+) (+)
pluricelular
. folha
claviforme
Nectario facgoa?earxgﬂn(]jg dﬁgl?jg,nnear\ﬁ?rr;;ao protoderme e células do +) +) +) +)
extrafloral ¢ mediana meristema fundamental
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Tabela 4. Testes histoquimicos realizados nas estruturas secretoras das folhas maduras de Ceiba erianthos, C. jasminodora, C. pentandra e C.

speciosa. (+) = exsudato presente; (-) = exsudato ausente.

Testes histoquimicos
realizados

Estruturas secretoras e espécies analisadas

Ceiba erianthos

Ceiba jasminodora

Ceiba pentandra

Ceiba speciosa

Substancias Re_a_gentes Idioblastos Tricomas Idioblastos Tricomas Idioblastos Tricomas Idioblastos Tricomas
utilizados glandulares glandulares glandulares glandulares
Lipidios Sudan Il e
gerais e Azul do ) (+) (+) (+) (+) (+) ) (+)
neutros Nilo
Compostos Cloreto
fenér:icos férrico (+) ) (+) ) (+) ) (+) )
Oleos
essenciais e NADI (+) (-) +) (-) +) (+) (+) (+)
resinas
Politerpenos Oil red ) ) ) ) ) ) O] (+)
Polissacaride Azul de
0s gerais e Alcian e (+) ) (+) ) (+) ) (+) )
acidos PAS
] Vermelho
Mucilagem (" | (#) () (+) () (+) () (+) ()
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4, Discussao

No presente trabalho, as estruturas secretoras identificadas nas folhas compostas de Ceiba
— C. erianthos, C. jasminodora, C. pentandra e C. speciosa, foram: idioblastos de mucilagem,
fendlicos e cristaliferos, tricomas glandulares pluricelulares e nectarios extraflorais (Tab. 3).
Apesar de tais estruturas serem frequentes tanto em Malvaceae quanto em Bombacoideae
(Gregory & Baas 1989; Rocha & Machado 2009; Pimentel et al. 2011; Rocha et al. 2011),
destaca-se aqui o primeiro registro detalhado de nectarios extraflorais para o género, incluindo
detalhes de sua morfologia, anatomia e ontogenia.

As caracteristicas gerais das estruturas secretoras sdo amplamente estudadas em diversas
familias botanicas como caracteristicas diagnosticas, como em Rutaceae (Muntoreanu et al.
2011), Malvaceae (Rocha et al. 2011), Lamiaceae (Salmaki et al. 2009), entre outras. A
organizacdo estrutural tanto das células quanto dos tecidos, bem como, a natureza quimica da
secrecao, possibilitam sua utilizacao para a classificacdo e circunscri¢do de taxons (Luna et al.
2013).

Na familia Malvaceae sdo encontrados diferentes tipos de estruturas secretoras, como
canais/ductos e cavidades secretoras, idioblastos de diversos tipos, tricomas glandulares e
nectarios (Rocha & Neves 2000; Lattar et al. 2009; Rocha & Machado 2009; Rocha et al. 2011).
Para os representantes da subfamilia Bombacoideae, as estruturas secretoras frequentemente
relacionadas e descritas na literatura sdo canais/ductos e cavidades secretoras, idioblastos e
tricomas glandulares (Kuruvilla & Anilkumar 2018; Silva et al. 2016). Particularmente para
Ceiba sdo poucos os estudos gue descrevem e relacionam os tipos de estruturas secretoras e seu
desenvolvimento. Tem-se registros para Ceiba glaziovii (Kuntze) K. (Silva et al. 2016), C.
pentandra (L.) Gaertn. (Kuruvilla & Anilkumar 2018), C. chodattii e C. speciosa (Perrotta et
al. 2007) de canais/ductos e cavidades secretoras, idioblastos e tricomas glandulares.

A partir das analises das folhas de espécies de Ceiba, as principais caracteristicas
diagndsticas relacionadas a familia Malvaceae identificadas e reportadas sdo: idioblastos
contendo mucilagem distribuidos aleatoriamente nas faces adaxial e abaxial das folhas,
mesofilo, cortex e porgdo central da nervura mediana; tricomas glandulares claviformes,
ocorrendo isolados ou aos pares, em ambas as faces da epiderme das folhas; nectarios
extraflorais em formato de sulco, revestidos por indmeros tricomas glandulares também
claviformes, localizados na face abaxial da nervura mediana.

O termo idioblasto é utilizado para definir células que se diferem das demais pelo seu

formato, tamanho ou conteddo (Fahn 1979; Crang et al. 2018). Dentre os diferentes tipos de

26



idioblastos, destacam-se aqui os idioblastos de mucilagem. Sobre esse tipo celular, ha também
registro do uso do termo células de mucilagem, para descrever os idioblastos que contém
conteido mucilaginoso (Fahn 1979; Bass & Gregory 1985), porém, com relacdo a
funcionalidade e as caracteristicas morfoanatdmicas, ambos os termos significam e séo
utilizados para designar a mesma estrutura.

Idioblastos mucilaginosos foram observados distribuidos aleatoriamente pela lamina
foliar, nervura mediana e peciolo, ocorrendo na epiderme, se projetando para o estrato
hipodérmico, e no tecido parenquimatico de todas as espécies analisadas. Assim como aqui
observado, ha também registros de idioblastos ocorrendo aleatoriamente de forma isolada e/ou
agrupados e/ou ocorrendo aos pares (Bakker et al. 1991; Bakker & Gerritsen 1992; Pimentel et
al. 2011). Porem, segundo Gregory & Bass (1989), as células de mucilagem nas folhas de
Eudicotiledbneas, ocorrem com maior frequéncia na face adaxial e, mais raramente, na abaxial
do mesofilo e tecido fundamental da nervura central e peciolo. Entretanto, nas espécies aqui
analisadas, discordando de Gregory & Bass (1989), a frequéncia de ocorréncia destas células é
em ambas as faces da folha, estando também presentes no mesofilo, cortex e porgao central da
nervura mediana e do peciolo. Corroborando com o trabalho de Spegg (1959), o qual
reconheceu e descreveu, trés padrdes de distribuicdo diagndsticos das células de mucilagem nas
folhas de espécies de Malvaceae, que podem estar localizadas: (i) na epiderme adaxial; (ii) na
epiderme adaxial e abaxial; (iii) bem como no mesofilo. O padrdo de distribuicdo destas
estruturas nas folhas das espécies de Ceiba ora analisadas estdo de acordo com o0s caracteres
diagndsticos ja reconhecidos para Malvaceae. Particularmente, no presente trabalho, a presenca
ou auséncia de idioblastos mucilaginosos proximos as células de xilema mostrou-se uma
caracteristica Gtil a distincdo e caracterizagdo das espécies aqui analisadas.

Com relacdo a presenca de mucilagem, alguns autores sugerem que esta pode reduzir a
transpiracdo e a perda de agua (Volkens 1887; Gregory & Bass 1989; Rocha et al. 2002). J&
Fahn (1979) ressalta que a mucilagem, por constituir um complexo de polissacarideos, pode
aumentar a capacidade de retencéo de agua pelas células, e se destaca por ser uma substancia
hidrofilica que se torna viscosas ao menor grau de contato com a agua, evidenciando grande
relevancia contra a perda deste recurso (Scott & Bystrom 1970; Eames & McDaniels 1925).
Porém, no presente trabalho, apesar da mucilagem ser uma caracteristica marcante, este tipo de
relacdo ndo ficou evidente, sendo necessarias mais analises que visem esclarecer este aspecto.
Nos idioblastos mucilaginosos, também foram observadas outras substancias, como:
polissacarideos gerais, 6leos essenciais, lipidios gerais e neutros. De acordo com as definigdes

de mucilagem, este resultado era esperado. Rocha et al. (2011) relatam que os testes

27



histoquimicos revelaram que a mucilagem dos idioblastos encontrados em Hibiscus
pernambucensis Arruda (Malvaceae) é constituida predominantemente por polissacarideos
acidos e neutros, lipidios e substancias fenolicas.

Considerando o desenvolvimento e acimulo de mucilagem nos idioblastos, os resultados
aqui obtidos estdo de acordo com a classificacdo de Bass & Gregory (1985), pois estes
acumulam mucilagem progressivamente, até que figuem totalmente preenchidos pela secre¢édo
e o citoplasma seja completamente obliterado. Os padrdes de acimulo de mucilagem podem
variar, porém, o padrdo de acimulo de secrecdo e desenvolvimento identificado é similar ao
reportado por Bakker & Gerritsen (1992) para as células de mucilagem encontradas em
Hibiscus schizopetalus (Dyer) Hook. f. J& Bakker et al. (1991) descrevem o acumulo de
mucilagem, de forma a ocupar todo o espaco periplasméatico produzindo forcas
multidirecionais, que empurram e comprimem 0 protoplasto no centro da célula, o qual é
posteriormente degenerado. Bass & Gregory (1985) e Bakker et al. (1991) relatam que o
acumulo de mucilagem se da, na maioria dos casos, a partir de vesiculas preenchidas por
polissacarideos provenientes do complexo de Golgi, que se movem em direcdo a plasmalema,
fundindo-se a ela, tornando a mucilagem acumulada ou retida entre a plasmalema e a parede
celular. J& Mastroberti & Mariath (2008) descrevem em Araucaria angustifolia (Bertol.)
Kuntze., por exemplo, outro tipo de acimulo de mucilagem, que ocorre no interior do
citoplasma. Tal comportamento também foi observado em espécies de Laurales, porém nos
idioblastos oleiferos, a secrecdo é armazenada no interior do citoplasma, em um vacuolo central
ou numa cavidade de 6leo, em uma estrutura revestida por membrana (Bakker & Gerritsen
1990; Marinho et al. 2011). Mais recentemente, segundo Matos (2021), nos idioblastos
mucilaginosos de espécies de Laurales, especificamente de (2021) para Nectandra
membranacea (Sw.) Griseb., a secrecdo é armazenada dentro de um vacuolo central, em uma
estrutura revestida por membrana. Quanto a parede celular, existem hipdteses que sugerem que
nas Angiospermas basais a parede celular desses idioblastos é constituida por duas camadas de
celulose separadas por uma camada de suberina e formam um padrdo trilamelar (Bass &
Gregory 1985; Bakker et al. 1991). Bakker et al. (1991) demonstraram que os idioblastos
oleiferos e mucilaginosos compartilhavam o mesmo tipo de desenvolvimento inicial quando
ocorriam na mesma espécie. West (1969), por sua vez, demonstrou que em algumas espécies
de Lauraceae, Hernandiaceae e llliaceae, as células de mucilagem poderiam ser formadas a
partir de células oleiferas. J& nas espécies analisadas no presente trabalho, a ontogenia dos
idioblastos mucilaginosos se da a partir de células do meristema fundamental, da protoderme

ou do procambio, como ja descrito para 6rgdos vegetativos em outras Eudicotiledoneas
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(Gregory & Bass 1989). Ndo foram identificadas células oleiferas tornando-se células
mucilaginosas nas espécies de Ceiba analisadas, corroborando com os registros existentes de
que estes tipos de idioblastos, ndo sdo comuns e/ou ndo ocorrem em Malvaceae.

Além da presenca de mucilagem, os idioblastos podem apresentar conteudo
principalmente fendlicos. Os idioblastos que apresentam compostos fenolicos foram mais
frequentemente observados na regido parenquimatica da nervura mediana. Alguns autores
mencionam que a presenca de fendis pode estar relacionada com a protecao contra herbivoria,
microrganismos, excesso de radiacdo ultravioleta e ainda com a manutengdo do protoplasto,
quando a planta é sujeitada a situacdes de estresse hidrico (Taiz & Zeiger 2006; Paiva &
Machado 2006). Nas espécies analisadas, a presenca de fendis na secrecdo pode estar
relacionada com a protecdo destas plantas contra patdgenos e organismos fitdfagos, pois foi
observada herbivoria por insetos diversos, principalmente, formigas (observacéo pessoal). No
entanto, o papel especifico da secrecdo dos idioblastos para as espécies aqui analisadas ainda
carece de maior aprofundamento.

Apesar dos idioblastos de mucilagem e com compostos fendlicos, foram também
observados idioblastos com cristais do tipo drusa em todas as espécies analisadas. Nos
idioblastos contendo rafides, a mucilagem pode ser acumulada de modo a envolver os cristais,
que ficam armazenados e localizados em um grande vacuolo central (Bass & Gregory 1985;
Kausch & Horner 1984). Diferente do que acontece com os idioblastos cristaliferos com drusas
observados no presente estudo, ndo foram identificados e registrados acimulo simultaneo de
mucilagem com cristais. ldioblastos cristaliferos ja foram descritos para Malvaceae por
Pimentel et al. (2011), que citam sua presenca em Pavonia alnifolia A. St.-Hil., além da
presenca de idioblastos contendo mucilagem. Outros trabalhos também citam a presenca destes
dois tipos de idioblastos de maneira muito semelhante ao que foi observado no presente estudo,
como em Hibiscus por Rocha et al. (2002, 2011) e em Apeiba por Barros et al. (2017). Estes
autores relatam ainda que no geral tais células possuem paredes pectoceluldsicas espessas e
que, em seccéo transversal, apresentam formato que varia de circular a oval; aspecto similar
aos tipos de idioblastos identificados no presente trabalho. Perrotta et al. (2007) em seu trabalho
também relatam a presenca de células de mucilagem e células contendo cristais do tipo drusa
nas folhas de Ceiba chodatii e C. speciosa.

Nas espécies analisadas, idioblastos maduros adjacentes podem coalescer e formar uma
grande estrutura repleta de mucilagem. Bakker & Gerritsen (1992) ja mencionaram estrutura
semelhante para Hibiscus schizopetalus, afirmando que na maturidade, as paredes celulares de

idioblastos que ocorrem lado a lado podem se desintegrar resultando na formacdo de grandes
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estruturas semelhantes as “cavidades™ que sdo circundadas por células alongadas e contendo
densa secre¢do mucilaginosa. O uso do termo “cavidade” para tal estrutura pode induzir a
interpretacdes equivocadas, uma vez que o termo é designado para descrever outro tipo de
estrutura secretora também muito comum em Malvaceae, mas que difere dos idioblastos por
serem constituidas de células epiteliais e possuirem um limen formado pelo arranjo destas
células (Bakker & Gerritsen 1992). Perrotta et al. (2007) relatam a presenca de cavidades
secretoras em C. speciosa, no entanto, nos resultados ontogenéticos aqui obtidos ndo foi
observada tal estrutura na referida espécie, e também ndo nas demais analisadas. J& é bem
conhecido na literatura que o desenvolvimento dos canais/ductos e cavidades secretoras
envolve um padrdo particular de divisbes mitoticas, de lises entre as paredes celulares e
afastamento e/ou lise celular (Fahn 1988; Evert 2006; Luna 2013), o que difere completamente
da ontogenia dos idioblastos e do resultado de sua coalescéncia. Apesar dos registros
anatdmicos apresentados na literatura indicarem para Malvaceae a presenca de cavidades
secretoras, nas folhas de Ceiba analisadas tal estrutura ndo foi detectada. Os resultados aqui
obtidos confirmam a presenca de apenas idioblastos mucilagionosos 0s quais se coalescem
quando maduros. Tal concluséo foi embasada pelos estudos ontogenéticos aqui realizados, pois
apenas a anatomia e a composicao quimica da secrecao se mostraram insuficientes na distingédo
entre tais estruturas, visto terem morfologia semelhante quando maduras. Apenas 0s estudos
ontogenéticos podem esclarecer tais conflitos, ja que estes permitem a observacao completa da
origem e desenvolvimento, possibilitando o estabelecimento ou ndo de homologias. Em
Malvaceae, e também em Ceiba, sdo raros 0s estudos ontogenéticos de estruturas secretoras.
Os tricomas secretores pluricelulares do tipo clavado foram observados em todas as
espécies analisadas, em ambas as superficies foliares, dispersos pela Iamina foliar, e/ou
proximos a nervura central e laterais. Tricomas sao estruturas bastante diversas
morfologicamente, que podem ser classificadas como unicelulares ou pluricelulares, simples
ou compostas, secretores e ndo secretores (Metcalfe & Chalk 1957 ab; Fahn 1988). A
diversidade morfolégica destas estruturas € um valioso atributo taxonémico na circunscri¢do
de taxons, como observado para espécies de Rubiaceae (Kocsis et al. 2004), Leguminosae
(Jord&o et al. 2020), Primulaceae (Luna et al. 2017). Em Malvaceae, os estudos ressaltam sua
relevancia como carater valioso para a circunscricdo de taxons. Por exemplo, Garcia et al.
(2014) descrevem as caracteristicas anatdmicas das folhas de Theobroma grandiflorum Schum.,
T. speciosum Willd. ex Spreng. e T. subincanum Mart., as quais apresentam tricomas
glandulares dos tipos: séssil pedunculado, digitiforme e claviforme. Em Ceiba, uma

caracteristica marcante € que os tricomas clavados ocorrem isolados ou em pares, porém,
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quando em pares. Além disso, com relacdo a composicdo quimica do exsudado destas
estruturas, destaca-se que apenas em C. speciosa foi detectada a presenca de terpenos, um
carater importante que pode auxiliar na distin¢do e classificacdo das espécies do grupo. A
diversidade destes tricomas nas espécies citadas auxiliou na distin¢do entre as mesmas. Em
alguns casos ainda, quando os tricomas encontram-se plenamente desenvolvidos, apenas a
morfoanatomia ndo é suficiente e somente estudos ontogenéticos permitem validar
corretamente a presenca de alguns tipos de tricomas em alguns taxons (Ma et al. 2016). A
ontogenia dos tricomas encontrados nas espécies de Ceiba analisadas mostrou-se relevante,
para reforcar sua identificacdo e classificacdo como do tipo clavado, por meio de andlises
detalhadas de seus estagios de desenvolvimento.

Quanto ao seu desenvolvimento, os tricomas nas espécies de Ceiba tém origem
protodérmica e surgem no inicio do desenvolvimento dos primordios foliares, estando presentes
também nas folhas maduras. A secrecdo destas estruturas € composta, principalmente, por
substancias lipofilicas, evidenciadas através dos testes histoquimicos. Em C. speciosa, além
destas substancias, foi evidenciada presenca de 6leos essenciais, que no presente trabalho foi
relacionada a um possivel mecanismo de defesa destas plantas, como ja reportado por alguns
trabalhos de Malvaceae (Cola nitida (Vent.) Schott & Endl. — Frankenberger 2022). A
ontogenia dos tricomas glandulares aqui descritos segue padrao de desenvolvimento semelhante
ao observado por Ramirez-Diaz et al. (2019) para Tilia caroliniana subsp. floridana (Sm.) A.E.
Murray (Malvaceae), quando uma célula da protoderme inicial se expande, formando uma
protuberancia e que posteriormente sofre divisdo periclinal. Os resultados aqui obtidos e
analisados sugerem um padrdo para o desenvolvimento de tais tricomas em Malvaceae.
Tricomas do tipo clavado também foram reportados nas superficies foliares de outros taxons de
Malvaceae. Lersten (1997), em Dombeya, observou que o0s tricomas clavados eram
acompanhados por tricomas ndo glandulares em ambas as superficies foliares, e que a forma
clavada ocorreu em pelo menos 69 espécies do género. Ja os tricomas clavados observados nas
espécies selecionadas para este trabalho, podem ocorrer isolados ou acompanhados por outros
tricomas também clavados. Garcia et al. (2014) também relataram a ocorréncia destes tricomas
nos primordios e nas folhas expandidas de Theobroma grandiflorum Schum. e T. subincanum
Mart. Além destes, destaca-se também os estudos de Rocha et al. (2011), que descrevem
tricomas clavados em Hibiscus pernambucensis, e estes foram considerados pelos autores
estruturas analogas a coléteres. Embora, coléteres sejam considerados tricomas secretores por
alguns autores (Horner & Lersten 1968), a origem das referidas estruturas geralmente se da a

partir de células da protoderme, do meristema fundamental e, até mesmo em alguns casos raros,
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de células do procambio (Thomas 1991; Klein et al. 2004). Segundo a terminologia proposta
por Fahn (1988), para serem tricomas secretores, estas estruturas devem possuir origem Unica
e exclusivamente protodérmica. Sendo assim, as estruturas identificadas como coléteres citadas
por Rocha et al. (2011), também encontradas no presente no trabalho, foram aqui identificadas
como tricomas secretores pluricelulares claviformes e ndo coléteres; uma vez gque a origem
destas estruturas nas espécies analisadas, se d& exclusivamente a partir de células da
protoderme.

Nectérios extraflorais (NEFs) foram identificados e descritos pela primeira vez quanto a
sua morfoanatomia e ontogénese em C. erianthos, C. jasminodora, C. pentandra e C. speciosa.
Este é o primeiro estudo com descrigdo anatdbmica, histoquimica e ontogenética para Ceiba e
Bombacoideae. Os nectéarios extraflorais localizados na face abaxial da nervura mediana ou nas
nervuras laterais foram descritos em Malvaceae por: Solederer (1908), Metcalfe & Chalk
(1950), Lewton (1925), Cogni & Freitas (2002), Rocha et al. (2002) e Vogel (2000). No entanto,
diante da alta representatividade de Malvaceae nos ecossistemas tropicais (Rocha & Machado
2009), séo poucos os trabalhos que investigam a anatomia dos nectarios extraflorais na familia,
destes destacam-se os estudos em Abutilon (Findlay et al. 1971; Gunning & Hughes 1976),
Gossypium (Wergin et al. 1975; Eleftheriou & Hall 1983), e Hibiscus (Santos 1959; Sawidis
1998; Rocha & Machado 2009). Em linhas gerais, estes trabalhos descrevem nectarios
extraflorais (NEFs) como um tipo de depressdo contendo inimeras papilas ou tricomas
secretores pluricelulares compactados, que ndo recebe aporte direto de um tecido vascular
especializado, similar aos NEFs no presente estudo observados e descritos.

Do ponto de vista ecoldgico, os nectarios extraflorais, que ocorrem principalmente nas
plantas tropicais, possuem grande relevancia, pois sdo estruturas secretoras que costumam estar
relacionadas as intera¢fes de mutualismo (Pacini et al. 2007). Geralmente, a secrecao exsudada
atrai funcionalmente insetos, como formigas (Lawton 1985; Heads 1986), e estas por exemplo,
promovem a defesa da planta contra outros tipos de insetos e demais organismos fitoéfagos.
Contudo, o beneficio da associagdo entre formigas e nectarios extraflorais nem sempre é 6bvio.
No presente trabalho essa relagéo ecoldgica nédo ficou clara ou bem estabelecida, muito embora,
em todos os momentos de contato com as espécies in situ, tenha sido possivel notar a presenca
frequente de formigas visitando as espécies e também alguns sinais evidentes de herbivoria.
Pode-se sugerir, portanto, algum tipo de relacdo mutualistica especifica entre formigas e estas
plantas.

Além da importancia ecolodgica, a diversidade de formas e localizacdo desta estrutura,

assim como acontece com o0s tricomas secretores, € considerada taxonomicamente valiosa
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(Bentley 1977; Bentley & Elias 1983; Koptur 1992). Segundo a classificacdo proposta por
Zimmermann (1932), os NEFs observados nas folhas das espécies de Ceiba analisadas s&o
“nectarios do tipo oco”. Tais nectarios sdo caracterizados pela presenca de numerosos tricomas
secretores multicelulares alojados no fundo de um sulco e, que para a ordem Malvales,
representam uma caracteristica diagndstica marcante (Sawidis et al. 1987; Rocha & Machado
2009). Estes tricomas possuem um maior espessamento em suas celulas basais, caracteristica
normalmente relacionada ao controle do fluxo do material secretado através do protoplasto,
além de também promover o isolamento gradual desses tricomas, 0s quais posteriormente
sofrem degeneracdo quando o nectario deixa de ser ativo (Fahn 1988; Schnepf 1969; Shimony
et al. 1973; Rocha et al. 2011).

Cristais do tipo drusa foram observados no tecido nectarifero das espécies estudadas e
sdo comuns em diferentes taxa, incluindo Malvaceae (Sawidis 1998; Castro et al. 2001; Paiva
et al. 2001; Rocha et al. 2002; Rocha 2004; Paiva & Machado 2006; Paiva 2008; Melo et al.
2010; Pimentel et al. 2011). Segundo estes autores, essa presenca pode estar relacionada com
processos metabolicos diferenciais, corroborando com as observagdes feitas por Bohmker &
Koernicke (1917, 1918 apud Arbo 1972), as quais estabeleceram uma possivel relagao entre a
secre¢ao de néctar e a presencga de cristais de oxalato de calcio em células nectariferas.

Em Malvaceae, Rocha & Machado (2009) descrevem o nectario extrafloral de H.
pernambucensis como apresentando sulcos profundos com bordo saliente sobre as nervuras da
face abaxial da lamina foliar, constituidos por numerosos tricomas secretores multicelulares,
células epidérmicas dispostas em palicada e parénquima ndo vascularizado, padrdo similar ao
descrito para C. erianthos, C. jasminodora, C. pentandra e C. speciosa no presente trabalho.
No entanto, ainda em relagdo as espécies aqui analisadas, os NEFs, quando visiveis ou em fase
secretora, sdo tumescentes localizando-se apenas na nervura central, na regido do terco médio
da folha j& expandida e definida morfologicamente. Cabe ainda destacar que nem todos os
foliolos de uma mesma folha possuem nectarios extraflorais ativos, o que leva ao surgimento
de tais estruturas de maneira tdo randémica carece de maior investigacao e anélise. Com relacéo
ao aspecto anatémico, os nectarios extraflorais podem variar amplamente em ontogenia,
morfologia e estrutura (Fahn 1988; Rocha & Machado 2009). Contudo, no presente estudo, esta
estrutura quando presente, possui mesma a morfoanatomia e ontogénese, ndo apresentando
variagdes significativas entre as espécies analisadas.

Como bem definido na literatura, os nectarios sdo tecidos especializados, que secretam
solucdo agucarada e estdo envolvidos nas intera¢fes da planta com os animais. Porém, o termo

ndo indica uma estrutura uniforme ou bem definida (Fahn 1979; Pacini et al. 2003). Em linhas
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gerais, 0s nectarios estruturados apresentam epiderme, com ou sem estdmatos e tricomas, por
onde o néctar € liberado, e parénquima especializado, que produz ou armazena solutos de néctar
(Fahn 1979; Pacini et al. 2003). Além disso, 0s nectarios podem ser abastecidos por tecido
vascular especializado ou, simplesmente, estar em contato com o sistema vascular dos 6rgaos
nos quais eles ocorrem (Fahn 1979). Nas espécies de Ceiba aqui analisadas nao foi observado
um tecido vascular especializado ligado ao nectario, mas como tais estruturas estdo localizadas
na nervura mediana, sugere-se que o sistema vascular da prépria nervura participe da producéo
da secrecdo, que serd exsudada pelos tricomas secretores, ap0s passar pelo parénquima

nectarifero.

A partir do exposto acima destaca-se, neste estudo, os primeiros registros de idioblastos
coalescentes e nectarios para espécies de Ceiba, além do primeiro registro de tricomas
secretores claviformes. Os dados aqui obtidos sdo relevantes para entender a evolucdo das
estruturas secretoras em Malvaceae, e, especialmente, em Bombacoideae, 0s quais podem ser
utilizados futuramente como um recurso adicional a filogenia do grupo, complementando as
informacdes até entdo disponiveis na literatura. Apesar da morfoanatomia e a histoquimica
serem consideradas importantes para a classificacdo e identificacdo das estruturas secretoras
nas espécies estudadas, a ontogénese mostrou-se conclusiva e indispensavel na interpretacdo e
andlise final dos resultados. Particularmente, considerando que algumas destas estruturas
apresentam morfologia e composi¢do quimica muito semelhantes, a distin¢éo entre as mesmas

s0 foi possivel por meio de analises detalhadas dos estagios de desenvolvimento destas células.
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Conclusoes

As estruturas secretoras foliares observadas em C. erianthos, C. jasminodora, C.
pentandra e C. speciosa sao idioblastos mucilaginosos, fendlicos e cristaliferos,

tricomas pluricelulares claviformes e nectéarios extraflorais.

Dentre os caracteres anatomicos identificados, C. jasminodora e C. pentandra se
diferenciam de C. erianthos e C. speciosa, pela presenca de idioblastos mucilaginosos
nos feixes vasculares da nervura central dos foliolos das folhas. Ademais, com relagdo
a composicdo quimica da secrecdo dos tricomas glandulares, as quatro espécies
apresentam substancias lipofilicas, e apenas em C. speciosa, também foi evidenciada a

presenca de terpenos.

Reporta-se aqui pela primeira vez a morfoanatomia e ontogenia de nectarios extraflorais,

tanto para Bombacoideae, quanto para o género Ceiba.

Embora, canais/ ductos e cavidades secretores sejam de comum ocorréncia nos escassos
registros morfoanatdmicos existentes para Bombacoideae (Malvaceae), através da
ontogénese verificou-se que ndo ha tais estruturas secretoras em C. erianthos, C.
jasminodora, C. pentandra e C. speciosa, mas sim idioblastos que se coalescem quando

maduros.

Idioblastos maduros adjacentes podem coalescer ou se unir e formar uma grande
estrutura contendo secrec@o densa mucilaginosa; alguns autores chamam esta estrutura
de “cavidade”. No entanto, apesar de parecerem cavidades secretoras anatomicamente,
estas foram identificadas como idioblastos devido ao padrdo de acumulo de secrecéo e
o desenvolvimento observado; que de acordo com o que estd muito bem estabelecido na

literatura, sdo caracteristicos de células de mucilagem.

Apesar da morfoanatomia e a composicdo quimica da secregdo serem importantes no
que concerne a classificacdo das estruturas secretoras, somente estas caracteristicas
mostraram-se insuficientes no presente trabalho para fazer a determinacéo mais precisa,
de presenca e/ou auséncia de alguns tipos de estrutura, nas espécies analisadas. As

analises ontogenéticas mostram-se de extrema relevancia e importancia para a concluséo
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deste estudo. Principalmente, no que concerne a diferenciacdo de células com anatomia

semelhante, como idioblastos e cavidades secretoras, com contetdo mucilaginoso.
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