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RODRIGUES, M.I.A. “ANATOMIA DO EIXO VEGETATIVO AÉREO DE Protium 

heptaphyllum (Aubl.) Marchand. (Burseraceae) COM ÊNFASE NO SISTEMA 

SECRETOR EM AMBIENTE COM INFLUÊNCIA DAS MARÉS” 2017 121. TESE 

(DOUTORADO) INSTITUTO DE BIOCIÊNCIAS, UNESP – UNIVERSIDADE 

ESTADUAL PAULISTA, BOTUCATU 

 

Resumo - Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand é uma espécie arbórea de 

Burseraceae importante na produção de resina com elevado valor econômico e ecológico 

bastante utilizada na produção de fármacos, cosméticos, repelentes, inseticidas e incensos. 

Apresenta grande plasticidade no que se refere aos ambientes de ocorrência, sendo encontrada 

em áreas com solos inundáveis, argilosos ou arenosos, secos ou úmidos, o que justifica sua 

ampla utilização em projetos de restauração em áreas inundáveis ou não. No litoral do 

Maranhão, populações de P. heptaphyllum ocorrem em áreas naturalmente alagáveis pelo pulso 

das marés e em áreas não-alagáveis. Sabe-se que o alagamento e a salinidade do solo podem 

influenciar o desenvolvimento das plantas promovendo alterações morfológicas que pode 

refletir na herbivoria. Entretanto, estudos sobre os aspectos estruturais de seus órgãos 

vegetativos estão faltando, principalmente no que se refere aos sítios secretores de substâncias 

bioativas. Diante disso, este trabalho teve como objetivo investigar as características 

anatômicas em caules e folhas de indivíduos de P. heptaphyllum em ambiente alagável pelas 

marés e não alagável na restinga maranhense; verificar se a tolerância ao alagamento influencia 

na herbivoria foliar, analisar e descrever a morfologia, distribuição, as principais classes de 

compostos produzidos, assim como os estágios iniciais de desenvolvimento dos espaços 

secretores. Amostras de folhas e caule em estrutura primária e secundária foram processadas 

segundo técnicas usuais em anatomia vegetal. Dados quantitativos sobre os tecidos/células 

foliares e caulinares foram obtidos e analisados ao microscópio de luz e submetidos ao teste T-

student. As porcentagens das áreas foliares consumidas estimadas com auxilio de programa de 

edição de imagens foram submetidas à ANOVA. As folhas de P. heptaphyllum são 

hipostomáticas, heterobáricas, mesofilo dorsiventral; o sistema vascular na nervura principal 

envolto por uma calota de fibras lignificadas. No caule em estrutura primária, cristais de oxalato 

de cálcio e esclereides são abundantes no córtex externo; uma bainha de fibras gelatinosas 

delimita externamente o cilindro vascular. No caule em estrutura secundária, a periderme 

apresenta lenticelas de tamanhos variados; floema desenvolvido e abundância de esclereides 

em sua porção mais externa; o xilema secundário apresenta elementos de vasos com tilos. 
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Espaços secretores (i.e., canais e cavidades) e idioblastos ocorrem associados ao floema do 

caule e da nervura principal de folhas; nas nervuras foliares imersas no mesofilo foram 

encontradas cavidades secretoras. Os espaços secretores constituídos por epitélio unisseriado e 

lume amplo se originam por processo esquizógeno e se expandem por esquizolisigenia. Canais 

secretores podem se ramificar e se unir a espaços secretores vizinhos formando uma rede 

secretora anastomosada. Lipídios, compostos fenólicos, terpenos e polissacarídeos foram 

detectados através de análises histoquímicas nos espaços secretores e nos idioblastos e podem 

ser importantes na defesa da planta contra herbívoros e patógenos e na proteção contra fatores 

abióticos como alta intensidade luminosa e dessecação. No que se refere aos dados 

quantitativos, indivíduos do ambiente alagável apresentaram maior área ocupada pelos espaços 

intercelulares no parênquima lacunoso das folhas, sistema secretor mais desenvolvido em 

folhas e caule e maior porcentagem de vasos agrupados no xilema secundário do caule. As áreas 

foliares consumidas por herbívoros não variaram entre os indivíduos dos dois ambientes. Os 

órgãos vegetativos aéreos de P. heptaphyllum da restinga, apresentam de forma geral, um misto 

de caracteres mesomórficos e xeromórficos. Com base nos resultados encontrados a espécie P. 

heptaphyllum, apresenta grande plasticidade no que se refere aos ambientes de ocorrência e por 

ser tolerante ao alagamento podemos recomendá-la em programas de restauração de vegetação 

em locais sujeitos a inundações. 

 

Palavras-chave: alagamento, anatomia, breu-branco, caule, estruturas secretoras, folha, 

herbivoria foliar 
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RODRIGUES, M.I.A. ANATOMY OF THE AERIAL VEGETATIVE AXIS OF Protium 

heptaphyllum (Aubl.) Marchand. (Burseraceae) WITH EMPHASIS ON THE 

SECRETORY SYSTEM IN ENVIRONMENT WITH INFLUENCE OF TIDE 2017. 

121p. PhD THESIS. INSTITUTO DE BIOCIÊNCIAS, UNESP – UNIVERSIDADE 

ESTADUAL PAULISTA, BOTUCATU. 

 

ABSTACT – Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand is a Burseraceae tree important in 

production of resin with high economic and ecological values, which is widely employed to 

produce drugs, cosmetics, repellent, insecticides and incenses. This species presents great 

plasticity concerning the growing environments and it is found in semideciduous forest, 

cerrado, restinga (“sandy coastal plains”) and riparian forests, in areas with flooding, clay or 

sandy, dry or wet soils, justifying its using in projects of degraded areas restoration. In 

Maranhão coast, populations of P. heptaphyllum occur in areas naturally flooded by the tide 

pulse and in non-flooded areas. It is known that the soil flooding and salinity can influence the 

plant development causing morphological alterations can reflect in the herbivory. However, 

studies on the structural features of its vegetative organs are lacking, mainly concerning the 

sites of production of the bioactive compounds. The objective of this study was to investigate 

the anatomical characteristics of P. heptaphyllum stems and leaves in tidal floodplain and not 

flooded in the Maranhão restinga, and if flood tolerance influences foliar herbivory, as well as 

describe the distribution, morphology, the main classes of compounds produced and the initial 

stages of development of secretory spaces. Stem and leaf samples were processed according to 

usual techniques in plant anatomy. Quantitative anatomical data were obtained under light 

microscope and submitted to T-student test. The percentage of consumed leaf areas were 

estimated using image editing program and submitted to ANOVA. The leaves of P. 

heptaphyllum are hipostomatic, heterobaric and present dorsiventral mesophyll; the vascular 

system in the midrib is surrounded by a sheath of lignified fibers. In the primary stem, calcium 

oxalate crystals and sclereids are abundant in the outer cortex; a sheath of gelatinous fibers 

surrounds the vascular cylinder. In the secondary stem, the periderm present lenticels with 

variable sizes; the phloem is developed and present abundant sclereids in the outer portion; the 

secondary xylem present vessel members with tylosis. Secretory spaces (i.e., canals and 

cavities) and idioblasts occur in the phloem of stem and midrib; in the vein immersed in the 

leaf mesophyll, secretory cavities were observed. The secretory spaces constituted by uniseriate 

epithelium and wide lumen originate by schyzogenous process and expand by 

schyzolysigenesis. The secretory canals can branch and fuse with neighboring secretory spaces 



4 
 

originating an anastomosing secretory network. Lipids, phenolic compounds, terpenes and 

polysaccharides were detected by histochemical analysis in secretory spaces and idioblasts and 

can be important in the plant defense against herbivores and pathogens and in the protection 

against abiotic factors as high light intensity and desiccation. Concerning the quantitative data, 

individuals from the floodable environment presented greater area occupied by intercellular 

spaces in the leaf spongy parenchyma, more developed secretory system in leaves and primary 

and secondary stems and higher percentage of grouped vessels in the stem secondary xylem. 

The leaf areas consumed by herbivores did not vary among individuals of the different 

environments. The aerial vegetative organs of P. heptaphyllum from the restinga present, in a 

general way, a mixture of mesomorphic and xeromorphic characters. Based on the reduced 

number of structural characters that presented variations among individuals of P. heptaphyllum 

from both environments, we can suggest that this species is tolerant to the flooding, 

emphasizing its importance in programs of vegetation restoration in sites subjected to flooding. 

 

Keywords: anatomy, “breu-branco”, flooding, herbivory, leaf, secretory structures, stem  
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Introdução 

Nas restingas do estado do Maranhão, é comum a ocorrência de comunidades vegetais 

formadas por espécies congêneres que ocorrem em ambiente naturalmente alagável pelo ciclo 

das marés e em áreas não-alagáveis, tendo como exemplos espécies de Cyperaceae, Poaceae, 

Amaranthaceae, Fabaceae, Convolvulaceae, Burseraceae, dentre outros. Na Ilha de Itaputiua, 

que faz parte do município da Raposa, populações de Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand, 

uma espécie de Burseraceae, caracterizam o estrato arbóreo da vegetação em ambiente alagável 

e não-alagável da restinga. Trata-se de uma espécie nativa popularmente conhecida como 

améscla, almecega ou breu-branco (Corrêa 1984), importante produtora de resina utilizada na 

fabricação de vernizes, incensos, repelentes, cosméticos e medicamentos com função 

analgésica, cicatrizante e expectorante (Maia et al. 2001). A resina que exsuda de seu tronco é 

fortemente aromática e endurece em contato com o ar, sendo conhecido seu papel na proteção 

da planta contra ataque de herbívoros e patógenos (Susunaga 1996). Segundo Bieras & Sajo 

(2009), cavidades secretoras de resina ocorrem nas folhas de P. heptaphyllum. Reis (2016), faz 

referência à presença de canais secretores em Protium como uma característica do gênero. 

Entretanto, apesar da importância ecológica e econômica da resina, estudos detalhados sobre 

os sítios de síntese dos compostos químicos dessa espécie não foram encontrados. 

As restingas são mosaicos de vegetação que ocupam as planícies arenosas costeiras 

geologicamente recentes (quaternário), tendo sido colonizadas por plantas das florestas 

tropicais vizinhas, fazendo parte da Mata Atlântica (Silva 1999; Sugiyama 2003; Coutinho 

2006, Magnano et al. 2010, IBGE 2012), onde a seca, altas temperaturas, ventos constantes, 

elevada salinidade e deficiência em nutrientes são os fatores limitantes (Scarano 2002). As 

comunidades vegetais localizadas mais próximas ao mar sofrem intensa ação das marés e são 

constantemente submetidas ao contato com a água do mar e à mobilidade do substrato (Arruda 

et al. 2009). Nas áreas mais elevadas e distantes do oceano, embora não estejam sujeitas ao 

alagamento diário provocado pelo ciclo das marés, as comunidades vegetais da restinga 

continuam expostas a alta salinidade do solo, aos aerossóis salinos, às temperaturas elevadas, 

aos altos índices de radiação solar e aos ventos constantes (Pammenter 1984).  

Estudos têm demonstrado que a falta ou diminuição na concentração de oxigênio 

disponível no solo provocada por situações de alagamento constante ou temporário podem 

induzir alterações fisiológicas e estruturais nas plantas, tais como redução das taxas de 

crescimento (Rinne 1990; Pimenta et al. 1996), epinastia, senescência e abscisão precoce das 
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folhas (Wareing & Phillips 1981), formação de raízes adventícias (Pimenta et al. 1994; 

Yamamoto et al.1995), desenvolvimento de aerênquima (Feldman 1984; Wiedenroth 1993), 

hipertrofia de lenticelas (Medri & Correa 1985; Pimenta et al. 1994, 1996), aumento de níveis 

de etileno (Feldman 1984) e redução da transpiração com consequente diminuição do fluxo de 

nutrientes para as folhas (Colin-Belgrand et al. 1991). Da mesma forma, o excesso de salinidade 

associado à alta intensidade luminosa da restinga podem provocar alterações morfofisiológicas 

favorecendo o desenvolvimento de plantas com caracteres xeromórficos como folhas 

anfiestomáticas, com cutícula espessa, abundância de ceras epicuticulares, parênquima aquífero 

bastante desenvolvido e abundância de células esclerenquimáticas (Fahn & Cuttler 1992; 

Naidoo et al. 1992; Boeger & Gluzezak 2006; Arruda et al. 2009), além de causar a redução no 

crescimento das plantas (Flowers et al. 1985; Hasegawa & Bressan 2000). Tais alterações 

morfoanatômicas que ocorrem ao longo do desenvolvimento dos órgãos, sejam causadas por 

fatores endógenos ou externos, podem refletir na proteção das plantas contra herbivoria. Dentre 

os caracteres anatômicos relacionados ao sistema de proteção das plantas contra ataques de 

herbívoros estão o desenvolvimento de tecidos mecânicos, a abundância de cristais de cálcio, 

e, principalmente, a presença de estruturas secretoras de substâncias deterrrentes (Dickison 

2000; Langenheim 2003). Nesse sentido, estudos tem demonstrado que o alagamento pode 

influenciar no número e no tamanho das estruturas secretoras (Yamamoto et al. 1987; Medri et 

al. 2007), e consequentemente, na quantidade de secreção produzida, o que tem implicação 

direta na interação das plantas com os herbívoros (Harbone 1993; Langenheim 2003).  

O objetivo do estudo foi investigar as características anatômicas em caules e folhas de 

indivíduos de P. heptaphyllum em ambiente alagável pelas marés e não alagável na restinga 

maranhense e verificar se a tolerância ao alagamento influencia na herbivoria foliar, além de 

analisar a distribuição, morfologia, principais classes de compostos produzidos e os estágios 

iniciais de desenvolvimento dos espaços secretores. 
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Revisão Bibliográfica 

 

Restinga 

Desde a época dos primeiros naturalistas, a restinga é reconhecida como um tipo diferente 

de vegetação (Martius 1858). O termo “vegetação de restinga” é considerado por Sugiyama (1998) 

como o conjunto de comunidades vegetais fisionomicamente distintas sob influência marinha e 

flúvio-marinha. No sentido ecológico, refere-se às comunidades que recebem influência marinha, 

com cobertura vegetal em mosaico, encontrada em praias, cordões arenosos, dunas e depressões, 

apresentando, de acordo com o estágio sucessional, estrato herbáceo, arbustivo e arbóreo (Scarano, 

2002). Abrangem mais de 7000 km da costa brasileira (Suguio & Tessler 1984); influenciadas 

principalmente pelo nível do lençol freático (Scarano 2002) sendo encontradas formações 

naturalmente inundáveis e não-inundáveis pelo ciclo das marés (Pereira 2002). São 

geologicamente recentes (quaternário), tendo sido colonizadas por plantas das florestas tropicais 

vizinhas. Assim, são parte da Mata Atlântica (Silva 1999; Sugiyama 2003; Coutinho 2006, 

Magnano et al. 2010, IBGE 2012). Segundo Reis (2006), é difícil delimitar com precisão o que é 

a restinga, uma vez que é representada por um conjunto reduzido e descontínuo de manchas de 

vegetação.  

Atualmente, o ambiente da restinga tem despertado interesse científico pelo relevante 

papel ecológico na preservação da morfologia costeira (Cordeiro 2005). As primeiras unidades de 

conservação englobando sistemas de restinga foram criadas durante as duas últimas décadas, mas 

seu número ainda é bastante reduzido (Lacerda & Esteves 2000). Nos primeiros anos da 

colonização, as espécies arbóreas de grande proporção, os mamíferos e as aves, que eram 

abundantes, foram largamente explorados e negociados, transformando a costa brasileira no 

principal local de exportação de biodiversidade por quase 100 anos (Bueno 1999). Ultimamente, 

após o esgotamento de boa parte desses recursos florestais, as restingas sob influência de zonas 

urbanas tornaram-se locais interessantes para desenvolvimento urbano e turístico (Pinto et al. 

1984; Lacerda & Esteves 2000), colocando várias espécies animais e vegetais em risco de extinção. 

 

O ambiente de estudo  

A Zona Costeira Amazônica brasileira representa cerca de 35% da costa do País, 

estendendo-se por mais de 2.500 km, desde a foz do Rio Oiapoque, no Amapá, até a Baía de São 

Marcos, no Maranhão (Isaac & Barthem 1995). As restingas do litoral amazônico brasileiro ou 
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equatorial não ocupam mais que 0,1% do total das tipologias vegetacionais existentes na Amazônia 

(Amaral et al. 2008). A Costa Norte do Brasil é dominada por macromarés e apresenta feições 

geomorfológicas características, com extensos depósitos de planície de maré, estuários, 

manguezais, baixios, pântanos salinos, dunas e praias (Souza Filho & El-Robrini 1996). Exibe 

características hidrodinâmicas e climatológicas únicas no Brasil e representa uma das áreas 

prioritárias para o reconhecimento e conservação da biodiversidade de ecossistemas costeiros 

(Smith & Demaster 1996).  

Nas áreas litorâneas do Brasil, há regiões como na área do estudo, onde acontecem 

alterações constantes, causadas pela grande variação das marés, fenômeno de subida e descida 

periódicas dos níveis marinhos e de outros corpos d´água ligados aos oceanos (Suguio 1992). Essa 

mudança ocorre a cada 6 horas, onde em um dia o nível das águas sobe e desce duas vezes 

(Pacievitch 2009). A mudança diária no nível das águas é determinada pela atração da lua e do sol, 

causando interferência sobre o campo gravitacional da Terra (Suguio 1992). O nível mais alto da 

maré é chamado de preamar e o mais baixo de baixa-mar; se o local estiver alinhado com a lua 

serão produzidas marés altas, caso contrário, marés baixas (Suguio 1992). A maré é chamada de 

semidiurna quando ocorrem duas marés altas e duas marés baixas durante o período (ciclo) de um 

dia lunar que corresponde a 24 horas e 50 minutos (Suguio 1992). Essa característica determina 

que a cada intervalo de seis horas aproximadamente, ocorre um pico de maré, seja alto ou baixo 

(Correia & Sovierzoski 2005). A maré de sizígia corresponde às marés com amplitudes mais altas 

e mais baixas em relação ao nível do mar, que ocorrem durante a lua cheia e nova respectivamente 

(Suguio 1992). No litoral maranhense as marés atingem seu nível mais alto nos meses de agosto e 

setembro, chegando a 7,2 metros de altura (Feitosa 1989). Na linha costeira do Norte do Brasil, o 

ciclo das marés determina a variação e a amplitude do nível do mar, isto é, a diferença que existe 

entre a altura máxima e a mínima das marés, ao longo de cada dia do ano.  

O litoral ocidental da Ilha do Maranhão é banhado pela Baía de São Marcos e está 

localizada ao norte do estado do Maranhão, região nordeste do Brasil, com uma área de 

aproximadamente 100 quilômetros, composta pelos municípios de São Luís (ocupa a maior parte 

do litoral ocidental), São José de Ribamar, Paço do Lumiar e Raposa (Silva & Silva 2012). 

O município litorâneo de Raposa no Estado do Maranhão está situado na região Costa 

Norte do Brasil (02º21’ a 02º32’ S e 44º00’ a 44º12’ O), limita-se com o município de Paço do 

Lumiar (sul e oeste) e o oceano atlântico (norte, leste e oeste), e tem como principal via de acesso 

a MA-203 (Silva 2008). A fisiografia costeira da região da Raposa é formada por extensas baixadas 

litorâneas com formações de praias arenosas, dunas móveis, paleodunas, manguezais, restingas, 
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marismas e depósitos de vasos modelados por uma extensa rede de canais, normalmente 

preenchidos pela preamar (Feitosa, 1989). 

A ilha de Itaputiua, faz parte do município de Raposa e está localizada a leste entre as 

coordenadas 2°25'56"S e 44°3'30"O, ocupando uma área de 80 ha (Fig. abaixo). Especificamente, 

nosso estudo foi realizado nessa ilha em uma mata de restinga com solo arenoso, em uma área de 

8.000 m2, abrangendo os dois ambientes: a) uma área situada na parte mais alta da ilha, onde a 

maré não chega e b) uma área situada na bordadura da ilha entre o manguezal e a terra firme, 

sujeita à inundações; onde a maré pode atingir mais de 7 metros de altura em alguns meses do ano.  

 

 

Localização da área de estudo Iha de Itaputiua, município de Raposa-MA. Fonte: Silva 2008  

 

 

Influência de fatores externos na morfologia das plantas 

Num ecossistema, cada ser vivo está permanentemente sujeito a fatores bióticos e fatores 

abióticos que exercem influência sobre aspectos fisiológicos e morfológicos dos indivíduos, bem 

como sobre o crescimento das populações e sua distribuição geográfica (Pereira et al. 2001).  

Fonte: Google Map 
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Os fatores abióticos que podem influenciar o desenvolvimento das plantas são 

representados por fatores climáticos como intensidade luminosa, temperatura, vento e umidade do 

ar, além da disponibilidade hídrica e as características físico-químicas do solo (Cardoso & 

Schiavini 2002; Joly et al. 2012). A ação conjunta de fatores abióticos e bióticos que compõem 

um ecossistema leva a um meio heterogêneo (Hutchings et al. 2000). Nesse contexto, Ricklefs 

(1977) afirma que a distribuição heterogênea dos fatores ambientais determina a ocorrência e 

distribuição de espécies vegetais.  

Para se ajustarem às condições do ambiente, as plantas podem desenvolver adaptações 

morfológicas, anatômicas e fisiológicas (Dickison 2000). Assim, as respostas morfoanatômicas e 

fisiológicas das plantas ao meio podem indicar estratégias que permitem a continuidade do vegetal 

em um dado ambiente (Bótta-Dukát 2005; Ricotta 2005; Petchey & Gaston 2006). De forma geral, 

todos os órgãos da planta podem responder com alterações morfológicas e/ou funcionais aos 

fatores ambientais; principalmente as folhas, órgãos com maior plasticidade fenotípica (Fahn 

1978; Dickison 2000). Dentre os fatores abióticos que podem induzir alterações morfológicas, 

anatômicas e funcionais nos vegetais, destacamos o alagamento e a salinidade do solo.  

Espécies vegetais tolerantes ao alagamento tendem a apresentar modificações 

morfoanatômicas que podem melhorar a difusão do oxigênio no corpo da planta e possibilitar uma 

respiração aeróbica mais equilibrada (Kozlowski 1984a). Diversas espécies tolerantes quando 

estão em total alagamento exibem a reorientação de suas raízes para a superfície da água ou a 

formação de estruturas que melhorem a difusão de oxigênio no corpo da planta (Sena-Gomes & 

Kozlowski 1980; Lopez & Kursar 1999; Costa et al. 2006), tais como a presença de tecidos mais 

frouxos em raízes, caules e folhas e a formação de lenticelas hipertrofiadas em raízes e caules, 

além da formação de raízes adventícias (Tsukahara & Kozlowski 1985; Medri & Correa 1985; 

Zook et al. 1986; Kozlowski et al. 1991; Larson et al. 1991; Joly 1994; Pimenta et al. 1998; 

Vasellati et al. 2001; Evans 2003; Mazzoni-Viveiros & Costa 2003; Poot et al. 2008; Xiao et al. 

2009; Tanaka et al.. 2011; Porto et al. 2012; Alves et al. 2013). 

Espécies submetidas ao alagamento podem ainda apresentar maior número de células 

no xilema (Yamamoto et al. 1995) e no floema (Yamamoto & Kozlowski 1987a, b, c), menor 

diâmetro dos elementos de vaso (Alves et al. 2013) e maior espessura das paredes celulares 

(Yamamoto et al. 1987). Nas folhas, estudos demonstram que a espessura foliar, a espessura do 

mesofilo, a relação de parênquima paliçádico/esponjoso e a espessura da hipoderme diminuem 

em plantas mantidas sob alagamento (Xiao et al. 2009), ocorrendo maior desenvolvimento do 

aerênquima (Vasellati et al. 2001), células com paredes mais delgadas, menor espessura cuticular 
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(Mommer et al. 2007) e diminuição da esclerificação (Xiao et al. 2009). Plantas em solos 

alagados podem ainda apresentar menor investimento no acúmulo de substâncias ergásticas e na 

formação de estruturas secretoras (Medri et al. 2007), o que pode estar diretamente relacionado 

ao desempenho das plantas na proteção contra herbívoros. Além disso, a redução no crescimento 

de plantas submetidas ao total alagamento tem sido comumente verificada em muitas espécies 

vegetais (Rogge et al. 1998; Andrade et al. 1999; Mielke et al. 2003; Povh et al., 2005; Costa et 

al., 2006; Medri et al. 2007), o que está associado à redução no consumo de oxigênio (Kolb et al. 

1998). 

No Brasil, a maioria dos estudos que averiguou as respostas de plantas nativas tropicais 

ao alagamento do solo, foi centralizada em espécies de planícies inundáveis da Amazônia Central 

e de matas de galeria no sudeste (Rogge et al. 1998; Parolin 2000, 2001, 2003, 2009; Parolin et al. 

2004; Costa et al. 2006; Medri et al. 2007; Batista et al. 2008; Ferreira et al. 2009; Fonseca Júnior 

et al. 2009). Poucos estudos foram feitos com espécies da floresta Atlântica Costeira (Scarano et 

al. 1997, Scarano 2002, 2006, Medina et al. 2009; Kolb & Joly 2009; Oliveira & Joly 2010).  

Em relação à salinidade, a existência de sais solúveis no solo pode prejudicar 

expressivamente a produtividade das espécies vegetais (Chinnusamy et al. 2005; Ribeiro et al. 

2007; Munns & Tester 2008). A salinidade do solo é resultante de processos naturais ligados às 

suas características físico-químicas ocorrendo em aproximadamente 10% da superfície terrestre 

(Larcher 2000; Holanda et al. 2007). O excesso de sais de sódio compromete as propriedades 

físicas e químicas do solo, modificando sua estrutura (Santos 1995; Meurer 2006; Martins 2007; 

Qadir et al. 2007; Gheyi et al. 2010). A tolerância à salinidade é um fenômeno complexo que 

envolve alterações morfológicas e de desenvolvimento, em estreita relação com principais 

processos fisiológicos e bioquímicos das plantas (Gonzalez 2000). Os diversos processos variam 

com a espécie, com o tempo de exposição à salinidade, a concentração do sal e as demais condições 

ambientais locais (Munns & Tester, 2008). 

Estudos mostram que a maior concentração de sais no protoplasma ajudaria a reter água 

na célula, além de auxiliar na absorção de água do solo, visto que o acúmulo de sais aumentaria o 

potencial hídrico, facilitando o processo de difusão da água (Mauseth 1988). A interferência dos 

sais e a toxicidade de íons específicos (Na+ e Cl) nos processos fisiológicos reduzem o crescimento 

e o desenvolvimento das plantas (Zhu, 2003, 2007; Munns & Tester 2008; Mendes 2009). Como 

resultado, ocorrem menor desenvolvimento de vacúolos, modificações no retículo 

endoplasmático, diminuição das cristas mitocondriais, fragmentação do tonoplasto e degradação 

do citoplasma (Mitsuya et al. 2000). 
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A salinidade pode ocasionar a redução do crescimento, inibição da divisão e expansão 

celular, desorganização celular, acúmulo de metabólitos tóxicos, inibição da fotossíntese e 

diminuição na aquisição de nutrientes (Flowers et al. 1985; Hasegawa & Bressan 2000). Estudos 

realizados por Freire et al. (2009) com Leucena (Leucaena leucocephala (Lam.) de Wit.) em solos 

salino e não salino, mostraram que o efeito da salinidade do solo foi mais pronunciado na parte 

aérea das plantas, havendo redução de 60 % de massa seca da parte aérea em comparação com as 

mantidas em solos não salinos.  

Em plantas submetidas a condições de excesso de salinidade, é comum a ocorrência de 

caracteres xeromórficos como células epidérmicas espessadas, folhas anfiestomáticas, presença de 

parênquima aquífero desenvolvido, abundância de tecidos mecânicos e ocorrência de estruturas 

secretoras eliminadoras do excesso de sal (Fahn & Cuttler 1992; Naidoo et al. 1992; Boeger & 

Gluzezak 2006; Arruda et al. 2009; Kuster 2010). Ainda, é comum a ocorrência de maior 

compactação do parênquima paliçádico levando a maior espessura de lâminas foliares (Syvertsen 

et al. 1995; Lambers et al. 1998).  

 

Ordem Sapindales 

A ordem Sapindales representa um grupo diverso e economicamente importante de 

eudicotiledôneas com muitas famílias de importância na alimentação, indústria farmacêutica, 

madeireira, moveleira e naval (Pirani 2009). O sistema APG IV (2016) reconhece nove famílias 

na ordem: Anacardiaceae, Burseraceae, Biebersteiniaceae, Kirkiaceae, Meliaceae, Nitrariaceae, 

Rutaceae, Sapindaceae e Simaroubaceae. Vários estudos contribuíram para aumentar nosso 

conhecimento a respeito da evolução e diversificação dentro das famílias da ordem mostrando ser 

monofilética (Muellner et al. 2007).  

 

A família Burseraceae Kunth.  

Estudos com materiais fósseis, recursos filogenéticos e moleculares indicam a monofilia da 

família Burseraceae e sua relação como grupo irmão de Anacardiaceae (Gadek et al. 1996; 

Savolainen et al. 2000b; Pell 2004). Anacardiaceae divergiu originando Burseraceae, porém o 

tempo de diversificação das famílias é diferente, enquanto as Anacardiaceae divergiu a partir do 

Cretáceo-Paleoceno tardio, a maior parte da diversificação de Burseraceae ocorreu no Mioceno 

que migrou para as regiões tropicais e subtropicais do globo terrestre em todos os continentes, 

exceto na Antártida (Weeks et al. 2005; Pennington et al. 2010; Becerra et al. 2012). As linhagens 
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de Anacardiaceae e Burseraceae representam um excelente sistema de estudo para investigar a 

história biogeográfica da diversificação tropical e a importância relativa de movimento e adaptação 

climática na evolução das angiospermas (Pennington et al. 2010). A dispersão ocorreu após vários 

eventos de colonização intercontinental para ambas as famílias ao longo dos últimos 100 milhões 

de anos (Becerra 1999; Savolainen et al. 2000 a, b; Pell 2004; Weeks 2005; Thulin 2008). As 

reconstruções da biogeografia usando a filogenia das Burseraceae apontam para uma origem do 

Hemisfério Norte, com migrações subseqüentes para a África, Ásia e Trópicos do Novo Mundo 

(Weeks et al., 2005).  

A família Burseraceae foi descrita pela primeira vez por Carl Sigismund Kunth em 1824, e 

publicado nos Annales des Science Naturelles (Paris) 2: 346. O nome Burseraceae Kunth é baseado 

no tipo Bursera Jacq. ex L., homenagem feita por Linneu ao botânico Joaquim Burser (Paula & 

Alves 1997). Inicialmente, Burseraceae pertencia à ordem Rutales. Entretanto, foi incluída na 

ordem Sapindales por Cronquist (1981) juntamente com as famílias Anacardiaceae e Julianiaceae, 

permanecendo até hoje na mesma ordem mesmo após estudos baseados em sequenciamentos de 

DNA de acordo com APG IV (2016).  

Burseraceae é constituída por cerca de 21 gêneros (Khalid 1983) e aproximadamente 750 

espécies (Daly et al. 2011). A família está distribuída em três tribos: Protieae (4 gêneros), 

Bowellieae (8 gêneros) e Canarieae (9 gêneros). Tem ampla distribuição, nas regiões dos trópicos 

e subtrópicos dos continentes Americano, Africano, Indo-Asiático (Weeks et al. 2005). Espécies 

pantropicais, distribuídas desde os desertos até florestas úmidas, mas com predominância 

essencialmente tropical (Daly 2004). No Brasil a família está representada por 8 gêneros e cerca 

de 146 espécies, cinco delas consideradas raras e 20 endêmicas, vegetando nas esferas 

fitogeográficas da Amazônia, Caatinga, Cerrado e Mata Atlântica (Daly 2012). O centro de 

diversidade é a Amazônia (Souza & Lorenzi 2008).  

A tribo Protieae parece ter se originado na América do Sul (Weeks et al. 2005). Essa tribo 

tem espécies de difícil identificação levando em conta somente caracteres morfológicos devido à 

similaridade entre Protium, Crepidospermum e Tetragastris (Daly 1989; Harley & Daly 1996). 

Segundo Daly et al. (2012), ainda há muitos desafios para a família Burseraceae que não foram 

completamente esclarecidos pela filogenia molecular até o momento. 

A família está representada por membros de porte arbóreo e mais raramente arbustivos, com 

caules revestidos por cascas lisas, o que representa uma característica sinapomórfica. Seus 

membros possuem folhas alternas, compostas, geralmente imparipinadas, sem estípulas; as flores 

são pequenas unissexuadas, agrupadas em inflorescências determinadas e axilares, nectaríferas, 
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polinizadas por pequenos insetos, especialmente abelhas; seus frutos são dispersos por aves e 

formigas (Judd et al. 2009; Oliveira 2014).  

Espécies de Burseraceae são conhecidas pela produção de resina de grande importância 

ecológica e econômica (Langenheim 2003). A resina produzida por suas espécies é comercializada 

principalmente na região do Oriente Médio há milênios (Langenheim 2003; Tolera et al. 2013), 

tendo seu valor histórico ilustrado pelos presentes (incenso, mirra e ouro) que os reis magos 

entregaram ao Menino Jesus (Mateus 2:11). Nos dias atuais, a resina e os óleos essenciais 

produzidos por espécies da família são amplamente utilizados em cerimônias religiosas e na 

produção de fármacos e cosméticos (Lemenih & Teketay 2003; Souza et al. 2016) e representam 

a principal fonte de renda para famílias rurais em países como a Etiópia (Lemenih et al. 2007; 

Dejene et al. 2012).  

Uma das adaptações mais distintas é a variedade química da família Burseraceae, produzindo 

de óleos essenciais e biflavonóides (Judd et al. 2009). Devido à produção de secreção rica em 

terpenos, espécies de Burseraceae são exploradas para a fabricação de repelentes de insetos, 

cosméticos, medicamentos, acendedores de fogo, além de seu exsudato ser emprego na 

calafetagem de embarcações e em cerimônias religiosas. Estudos científicos comprovaram as 

propriedades analgésica, anti-inflamatória, acaricida, antimalárica, gastroprotetiva, 

hepatoprotetiva e antitumoral da resina de algumas espécies (Susunaga 1996; Siani et al. 1999; 

Otuki et al. 2005; Rudiger et al. 2007; Rudiger 2012).  

O gênero Protium Burm, f. é o principal gênero sul-americano de Burseraceae com 

aproximadamente 150 espécies (Marques et al. 2010). É o maior representante da família com 

mais de 80% das espécies (Siqueira 1991). É também o mais heterogêneo da tribo Protieae (Daly 

1989; Harley & Daly 1996). No Brasil Protium é o gênero mais amplamente distribuído, com cerca 

de 68 espécies (Daly 2015).  

 

Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand. 

Protium heptaphyllum possui grande inconsistência morfológica resultando em muitas 

subespécies e variedades (Pirani 1987; Daly 2015). A identificação intraespecífica do táxon é 

bastante difícil (Daly 1987; Pirani 1987). Trata-se de uma espécie arbórea conhecida popularmente 

por diversos nomes, entre eles amescla, almecega, sendo o nome mais comum breu-branco (Alves 

1997). Originária das Antilhas, P. heptaphyllum ocorre na América do Sul (Argentina, Venezuela, 

Suriname, Paraguai, Colômbia, Guiana Francesa) e no Panamá (Ferrão 2001, Vieira-Júnior 2005; 
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Citó et al. 2006). No Brasil ocorre na região amazônica e nos Estados do Acre, Amazonas, Amapá, 

Pará, Rondônia, Roraima, Tocantins, Alagoas, Bahia, Ceará, Maranhão, Pernambuco, Sergipe, 

Distrito Federal, Goiás, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso, Espírito Santo, Minas Gerais, Rio de 

Janeiro e São Paulo (Matos 1997; Maia et al. 2001; Bandeira et al. 2002; Citó et al. 2006). Ocorre 

em formações vegetacionais de floresta pluvial e estacional, savanas, restingas, florestas ripárias, 

matas de terra firme, além de áreas com solos inundáveis, secos ou úmidos, argilosos ou arenosos 

(Santos et al. 2015), pela sua ocorrência em diferentes ecossistemas a espécie apresenta 

plasticidade de caracteres morfológicos e/ou fisiológicos. Dessa forma tem potencial ecológico e 

ornamental, é bastante explorada na arborização urbana e rural e no reflorestamento de áreas 

degradadas, principalmente ao longo de rios (Lorenzi 1992). 

A árvore do breu branco, produz uma resina muito aromática, que é coletada e utilizada 

como incenso em cerimônias religiosas (Funch et al. 2004). Devido à grande produção de resina, 

a espécie vem sendo explorada para fins comerciais, industriais e farmacêuticos (Bandeira et al. 

2006; Pontes et al. 2007b; Rudiger et al. 2007; Rao et al. 2007; Amaral et al. 2009; Marques et al. 

2010; Forte 2012). A resina de P. heptaphyllum, apresenta elevado percentual de compostos 

químicos voláteis e um grande número de terpenóides. Diversos estudos utilizando óleos 

essenciais da resina produzida em folhas, caules e frutos de P. heptaphyllum foram realizados. Os 

constituintes mais abundantes de sua secreção são fenilpropanóides (Pernet 1972), monoterpenos 

(Gottlieb et al. 1981; Siani et al. 1999), lignanas (Siqueira et al. 1995; Siani et al. 1998) e 

triterpenos (Maia et al. 2000; Susunaga et al. 2001). Nas folhas e caule, os principais constituintes 

voláteis identificados foram β- elemeno (22,09%), terpinoleno (15,45%) e β-cariofileno (11,11%); 

na fração não volátil da resina foram obtidos terpinoleno (21,8%), e p-cimeno (11,0%) (Zoghbi et 

al. 1995). Constituintes triterpênicos, dentre os quais 46 maniladiol, breína, α e β amirinas, foram 

isolados da resina desta espécie (Maia et al. 2000). Almeida et al. (2002) desenvolveu estudos em 

caule, casca e folhas e relataram a presença de lupeol, sitosterol, stigmasterol, propacina e 

cleomiscosina A, uma cumarina isolada pela primeira vez, em espécies da família Burseraceae, 

fato relevante para o estabelecimento de marcador quimiotaxonômico.  

Estudos farmacológicos utilizando a resina produzida por P. heptaphyllum vem 

demonstrando sua ação antitumoral, gastroprotetora, antinociceptiva, anti-inflamatória, 

hepatoprotetora, analgésica, anti-ulcerogênica, antimicótica, antioxidante, anti-obesidade, 

fotoquimioprotetora e anti-hiperglicemia (Siani et al. 1999a, 1999b; Bandeira et al. 2002; Oliveira 

et al. 2005; Araújo et al. 2011; Araújo 2012; Forte 2012; Santos et al. 2012; Carvalho et al. 2015; 

Mobin et al. 2016). O óleo essencial das folhas e frutos inibe a formação do flagelo (forma 
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infectante) do parasita de Schistossoma mansoni (Susunaga 1996). Pontes et al. (2007b) mostraram 

sua atividade acaricida contra o ácaro rajado (Tetranychus urticae). Rudiger et al. (2007) isolaram 

vários constituintes químicos da secreção produzida no caule com ação cercaricida. Popularmente, 

a secreção de P. heptaphyllum é empregada para o tratamento de várias enfermidades. Um 

exemplo é a comum utilização da resina na desobstrução de vias aéreas em situações de resfriados 

pelos povos Kubeos da Amazônia (Schultes & Raffauf 1990).  

Além de servir como fonte de recursos para a indústria farmacêutica, a resina de P. 

heptaphyllum é fonte de matéria-prima utilizada para diversos fins. O exsudato branco-amarelado 

que sai das incisões feitas na casca endurece em contato com ar endurece (Corrêa 1984; Newall et 

al. 1996; Soares 2000) e, quando queimado, exala forte odor aromático (Revilla 2001). É comum 

o uso da resina de P. heptaphyllum em substituição ao incenso em atos religiosos da igreja católica 

(Lorenzi & Matos 2002; Funch et al. 2004). Misturada com a casca e as folhas, a secreção é usada 

como desinfetante, além de ser bastante utilizada pela população como repelente de insetos 

(Revilla 2002a; Bandeira et al. 2003). Na região amazônica os índios Tanimuka, costumam 

queimar a resina de P. heptaphyllum num tubo longo confeccionado com a fibra retirada da casca 

de uma planta chamada arumã (Ischnosiphon sp.), onde a fumaça aromática é soprada na coca em 

pó para deixá-la com aroma do breu (Shultes 1981; Nakazono 2000). Os índios xamãs misturam 

resina de P. heptaphyllum ao tabaco, não só para dar sabor ao fumo, mas também para desenvolver 

uma voz diferente, com tom baixo, rouca, gutural, cobrindo as cordas vocais e tornando “a voz 

mais apropriada para lidar com o sobrenatural” (Wilberg 1991; Toller & Dodd 1993). 

Ainda, a resina de P. heptaphyllum é usada para defumação e iluminação de casas e também 

em malocas dos índios Waiwai. Para os indígenas, a resina apresenta propriedades místicas. 

Quando está trovejando, é usada para defumar o ambiente como proteção contra os temporais 

(Amorozo & Gély 1988; Ribeiro 1988; Susunaga 1996).  

O papel ecológico da secreção produzida por P. heptaphyllum, devido sua composição rica 

em terpenos, é bastante importante. A função do sistema secretor dessa espécie na defesa das 

plantas contra herbivoria é bem conhecido (Bowers et al. 2001; Langenheim 2003). Estudos 

sugerem uma relação entre a produção da secreção e a presença da larva de um besouro da família 

Curculionidae que permanece na árvore de Protium até a fase adulta e estimula a produção da 

resina (Langenheim 1969; Susunaga 1996; Plowden 2001). 
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Espaços secretores de resina 

Segundo o conceito atual de secreção em plantas, esse é um processo que envolve a 

síntese, o acúmulo e/ou a liberação de substâncias específicas para fora da célula secretora ou para 

a superfície do corpo vegetal (Castro & Machado 2006). As células especializadas no processo de 

secreção podem ocorrer isoladas ou formando estruturas secretoras multicelulares, com ocorrência 

interna ou na superfície do corpo vegetal (Evert 2006). 

Cavidades e canais, genericamente denominados espaços secretores, são estruturas 

secretoras internas constituídas por um epitélio de células secretoras e um lume onde a secreção 

liberada se acumula (Fahn 1979). Cavidades secretoras possuem como característica o lume 

esférico ou ovoide em corte longitudinal, enquanto os canais mostram-se alongados e com lume 

estreito quando vistos em secções longitudinais (Fahn 1979; Evert 2006). Podem ocorrer em 

órgãos vegetativos e reprodutivos e são responsáveis pela síntese de substâncias com composição 

química diversa (Fahn 1979).  

Espaços secretores de resina têm sido descritos em espécies de diversas famílias de 

gimnospermas e angiospermas, tais como Pinnaceae, Anacardiaceae, Leguminosae, 

Dipterocarpaceae, dentre outras (Fahn 1979; Evert 2006). Em Burseraceae, a presença de espaços 

secretores é conhecida devido à produção de resinas amplamente utilizada pela indústria de 

fármacos, cosméticos, repelentes, incensos, dentre outros (Langenheim 2003). Em Commiphora 

mukul, Setia et al. (1977) mostraram a presença de canais de resina associados ao floema caulinar, 

os quais se desenvolvem de modo esquizógeno. A presença de canais de resina também foi descrita 

na casca e no lenho caulinar de Boswellia papyrifera, onde canais secretores adjacentes são 

conectados por um processo de anastomose (Tolera et al. 2012). Estudos referem-se à ocorrência 

de canais secretores de resina no floema de espécies de Protium (Metcalfe & Chalk 1950; Silva 

2012). Referente à P. heptaphyllum, Bieras & Sajo (2009) relatam a ocorrência de cavidades 

secretoras nas folhas. Entretanto, apesar da importância da espécie na produção de resina com 

grande importância comercial, medicinal e ecológico, estudos detalhados sobre a distribuição e 

morfologia das estruturas secretoras em P. heptaphyllum estão faltando. 

Apesar da existência de uma predisposição genética para o desenvolvimento dos espaços 

secretores em espécies vegetais, fatores ambientais podem influenciar na formação, distribuição e 

nos aspectos morfológicos dessas glândulas, além da quantidade e da composição química da 

secreção produzida por elas (Langenheim 2003; Rosner & Hanrup 2004; Moreira et al. 2008; 

Rodrigues et al. 2014). Tem sido observado que diversos fatores como intensidade luminosa, 

temperatura, ataque de herbívoros e patógenos, altitude, ferimentos artificiais, disponibilidade 
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hídrica e de nutrientes, dentre outros, podem afetar número de espaços secretores e o tamanho do 

lume em espécies de diversas famílias (Sheue et al.2003; Eyles et al. 2004; Rosner & Hanrup 2004; 

Dünisch & Bass 2006; Medri et al. 2007; Moreira et al. 2008; Rodrigues et al. 2014). Nesse 

contexto, Medri et al. (2007) observaram menor número e diâmetro de canais resiníferos no eixo 

vegetativo de indivíduos de Lithraea molleoides (Vell.) Engl. (Anacardiaceae) submetidas ao 

alagamento. Contrariamente, Yamamoto et al. (1987) demonstraram a formação de maior número 

de canais de resina no xilema secundário em plântulas de Pinus halepensis Mill, mantidas sob 

alagamento, o que foi atribuído ao estímulo cambial provocado pelo aumento nas concentrações 

de etileno. Ainda, em Pinus densiflora Siebold & Zucc, Yamamoto & Kozlowski (1987) não 

observaram influência significativa do alagamento na formação de canais de resina no xilema. 

Para espécies de Burseraceae, não foram encontrados estudos sobre a influência de fatores 

exógenos no desenvolvimento do sistema secretor. 

 

Relação entre aspectos estruturais das plantas e herbivoria 

O papel do sistema secretor na defesa das plantas contra herbivoria é bem conhecido 

(Harbone 1993; Langenheim 2003). A secreção produzida por estruturas secretoras externas, como 

tricomas glandulares, ou internas, como idioblastos, canais e cavidades secretores, pode apresentar 

função deterrente contra herbívoros garantindo a proteção de órgãos vegetativos e reprodutivos 

contra predadores (Langenheim 2003). Dentre as diversas categorias de substâncias produzidas 

pelas estruturas secretoras, os fenólicos e os terpenos, como os óleos essenciais e as resinas, estão 

entre os principais exsudatos responsáveis pela proteção da planta contra a herbivoria (Harbone 

1993; Langenheim 2003).  

Além dos aspectos morfológicos e funcionais do sistema secretor, outras características 

estruturais dos órgãos vegetais podem influenciar fortemente a distribuição dos herbívoros 

(Peeters 2002). Características como a espessura da epiderme, número de camadas celulares no 

mesofilo foliar, desenvolvimento de tecidos esclerenquimáticos, presença de hipoderme, 

ocorrência de cristais de cálcio, dentre outros, podem constituir um obstáculo para o ataque de 

herbívoros (Edwards & Wratten 1981; Wei et al. 2000; Peeters 2002). Uma vez que tais tratos 

morfológicos podem variar de acordo com as condições ambientais às quais as plantas estão 

expostas, a susceptibilidade ao ataque de herbívoros também pode ser alterada. Assim, é evidente 

que uma ampla gama de aspectos morfológicos, fisiológicos e químicos que estão presentes nos 

vegetais podem representar adaptações que limitam a herbivoria (Whitfeld et al. 2012).  
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Conforme estabelecido pelo Programa de Pós-Graduação em Ciências Biológicas (Botânica) 

do IBB, UNESP, os resultados obtidos durante a execução do Projeto de Doutorado foram 

reunidos em dois artigos científicos para publicação, os quais são apresentados abaixo.  

 

 

 

Artigo I: Anatomia do eixo vegetativo aéreo de Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand 

(Burseraceae) e relações ecológicas em ambientes alagáveis e não alagáveis da restinga pré-

amazônica  

 

 

 

 

 

Artigo II: Ontogênese, morfologia e histoquímica do sistema secretor interno no eixo 

vegetativo aéreo de Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand (Burseraceae) 
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Anatomia do eixo vegetativo aéreo de Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand 

(Burseraceae) e relações ecológicas em ambientes alagáveis e não alagáveis da restinga 

pré-amazônica  

 

Resumo – Protium heptaphyllum é uma espécie arbórea de Burseraceae conhecida pela 

produção de resina. Na restinga maranhense, populações de P. heptaphyllum ocorrem em 

regiões sujeitas ao alagamento provocado pelo ciclo das marés e em áreas não alagáveis. Nosso 

objetivo foi investigar se a tolerância ao alagamento em P. heptaphyllum está associada com 

diferenças anatômicas no eixo vegetativo aéreo e se tais variações estruturais podem influenciar 

na herbivoria foliar. Amostras de folhas e caules foram processadas segundo técnicas usuais 

em anatomia vegetal. Análises anatômicas quantitativas foram realizadas ao microscópio de luz 

e os resultados foram submetidos ao teste T-student. As porcentagens das áreas foliares 

consumidas foram estimadas com auxílio de programa de edição de imagens e comparadas 

utilizando ANOVA. As folhas de P. heptaphyllum são hipostomáticas, heterobáricas, mesofilo 

dorsiventral; o sistema vascular na nervura principal é envolto por uma calota de fibras 

lignificadas. No caule em estrutura primária, cristais de oxalato de cálcio e esclereídes são 

abundantes no córtex externo; uma bainha de fibras gelatinosas delimita externamente o 

cilindro vascular. No caule em estrutura secundária, a periderme apresenta lenticelas de 

tamanhos variados; o floema é desenvolvido e apresenta abundância de esclereides em sua 

porção mais externa; o xilema secundário apresenta elementos de vasos com tilos e é rico em 

fibras gelatinosas. Indivíduos do ambiente alagável apresentaram maior área ocupada pelos 

espaços intercelulares no parênquima lacunoso foliar, maior porcentagem de vasos agrupados 

no xilema secundário caulinar e sistema secretor mais desenvolvido em folhas e caule em 

estrutura primária e secundária. O grau de herbivoria das plantas foi similar ao ambiente não-

alagável. Nossos dados mostram que a tolerância ao alagamento em P. heptaphyllum está 

associada com diferenças em poucos caracteres anatômicos que já parecem ser suficientes para 

permitir sua permanência em ambientes com solo alagado. 

 

Palavras-chave: alagamento; amescla; anatomia; caule; folha; herbivoria; restinga. 
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Introdução 

A restinga compreende um conjunto de fisionomias vegetacionais encontradas sobre 

solos arenosos nas planícies costeiras genericamente denominadas planícies litorâneas (Suguio 

2003). A vegetação reflete a influência das características do ambiente como solos instáveis, 

alta salinidade, temperaturas extremas, ventos fortes e intensa luminosidade (Waechter 1985; 

Souza 2004; Rocha et al. 2004). Nesse tipo de ambiente, as espécies vegetais que ficam 

próximas às bordas da ilha estão sujeitas ao ciclo das marés, mantendo porções de seus corpos 

submersos em situações de cheia pelas marés; por outro lado, espécies localizadas em regiões 

mais altas da ilha, não recebem diretamente a influência do alagamento provocado pela maré, 

mas estão sujeitas a condições ambientais severas, como alta intensidade luminosa e o estresse 

provocado pelos aerossóis salinos (Scarano 2002, 2009).  

A alta salinidade no ambiente costeiro pode induzir alterações morfológicas e fisiológicas 

nas espécies vegetais, tais como redução do crescimento, inibição da divisão e expansão celular, 

espessamento de paredes celulares e desenvolvimento de parênquima aquífero (Flowers et al. 

1985; Hasegawa & Bressan 2000; Martins et al. 2008). Da mesma forma, o alagamento do solo, 

mesmo que transitório, pode desencadear uma série de respostas morfoanatômicas em espécies 

vegetais. Estudos têm demonstrado que plantas em situação de alagamento apresentam maior 

desenvolvimento de aerênquima (Pimenta et al. 1996), formação de raízes adventícias e 

lenticelas hipertrofiadas (Sena-Gomes & Kozlowski 1988; Armstrong et al. 1994; Medri et al. 

2002), além da formação de folhas mais espessas com mesofilo mais desenvolvido (Batista et 

al. 2008) e do menor diâmetro dos elementos de vaso no caule (Kolb et al. 1998).  

Os efeitos do alagamento sobre a composição de espécies de artrópodes na comunidade 

têm sido claramente evidenciados quando ambientes alagáveis e não alagáveis são comparados 

(Elderd 2006). Estes artrópodes são comumente predadores de insetos herbívoros em florestas 

ripárias inundáveis e, portanto, o alagamento pode ter impactos indiretos, em densidades 

variáveis, sobre a herbivoria das plantas da comunidade (Rand 2002, Lenssen & de Kroon 2005, 

Elderd 2006). Espera-se que a herbivoria tenha um impacto mais negativo sobre o desempenho 

das plantas quando fatores abióticos limitam a capacidade da planta de compensar as perdas 

causadas pelos herbívoros (Crawley 1997). Este efeito poderia ser intensificado no caso de 

plantas em solos alagados apresentarem menor investimento no acúmulo de substâncias 

ergásticas e na formação de estruturas secretoras (Medri et al. 2007), o que poderia estar 

diretamente relacionado ao desempenho das plantas na proteção contra herbívoros.  
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Espécies de Burseraceae representam uma parte importante da estrutura e diversidade de 

florestas dos trópicos, constituindo de 10 a 14% das árvores em florestas tropicais de planície 

(Lee et al. 2002; Daly et al. 2012). A família caracteriza-se por apresentar um grande número 

de espécies congêneres em áreas delimitadas (Fine et al. 2005; Daly et al. 2012), como por 

exemplo, em áreas da restinga no norte e nordeste do Brasil. 

Dentre os membros de Burseraceae, o gênero Protium é o de maior representatividade 

com 150 espécies tropicais (Marques et al. 2010) e 9 neotropicais (Daly 1991; Rankin-de-

Mérona et al 1992; Daly 2011). Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand, espécie arbórea 

popularmente conhecida como amescla, almecega ou breu-branco (Corrêa 1984), é importante 

produtora de resina utilizada na fabricação de vernizes, cosméticos e medicamentos com função 

analgésica, cicatrizante e expectorante (Maia et al. 2001). Apresenta ampla distribuição no 

Brasil, ocorrendo em ambientes de floresta semidecídua, cerrado, restingas e matas ciliares; em 

áreas com solos inundáveis, argilosos ou arenosos, secos ou úmidos (Maia et al. 2001; Ferrão 

2001; Bandeira et al. 2002; Citó et al. 2006; Souza & Lorenzi 2008). No Estado do Maranhão, 

populações de P. heptaphyllum ocorrem em áreas da restinga, em porções mais altas não-

alagáveis e em ambiente naturalmente alagável pelo pulso das marés na transição com mangue 

(observações pessoais). Nosso objetivo foi investigar se a tolerância ao alagamento em P. 

heptaphyllum está associada com diferenças anatômicas no eixo vegetativo aéreo e se tais 

variações estruturais podem influenciar na herbivoria foliar. 

 

Material e métodos  

Área de estudo 

As populações de P. heptaphyllum estudadas estão localizadas na Ilha de Itaputiua, 

município da Raposa, região metropolitana de São Luís, mesorregião do norte do Estado do 

Maranhão, Brasil. A ilha ocupa uma área de 80 ha e situa-se entre as coordenadas 2°25'56"S e 

44°3'30"O, sendo o clima caracterizado como Aw - clima tropical com estação seca (situando-

se entre os padrões equatoriais e tropicais) segundo Köeppen (1948). Apresenta temperaturas 

elevadas o ano todo (18ºC a 28ºC), com dois períodos estacionais definidos: um chuvoso 

(janeiro a junho) e o outro de estiagem (julho a dezembro), sendo a precipitação anual média 

de cerca de 2.100 mm (INMET 2007). 

O Maranhão possui o segundo maior litoral do Brasil, com 640 km de costa (Almeida et 

al. 2006). As áreas de coleta fazem parte de uma mata de restinga que se encontra entre o 
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mangue e a terra firme. As áreas de coletas foram caracterizadas em duas unidades de paisagens 

com área de aproximadamente 4.000 m2 cada, conforme descrição a seguir:  

a) Ambiente alagável (Fig. 1A-B): ambiente transicional situado em topografia mais 

baixa (10m acima do nível do mar) margeada por vegetação de mangue, com predominância 

aparente de espécies como Conocarpus erectus L. e Avicennia schaueriana Stapf & Leechman. 

Nos horários que a maré atinge a preamar, o nível da água chega até a porção basal do caule 

dos indivíduos de P. heptaphyllum, pelo menos, duas vezes ao dia, por cerca de 4 horas. Durante 

as grandes marés de sizígia, que podem chegar a pouco mais de sete metros de variação, na 

preamar o nível da água chega atingir 15-20 cm à altura dos troncos dos indivíduos de P. 

heptaphyllum situados na linha de bordadura.  

b) Ambiente não alagável (Fig. 1C-D): ambiente situado na parte mais alta da ilha (17m 

acima do nível do mar), distante aproximadamente 60 metros do ambiente alagável. O solo é 

arenoso com maior quantidade aparente de serapilheira em relação ao ambiente alagável. Nessa 

condição, os indivíduos de P. heptaphyllum ocupam o estrato dominante juntamente com outras 

espécies arbóreas. Embora nesse ambiente as plantas não estejam sujeitas ao alagamento, 

sofrem o efeito dos aerossóis marinhos (vento vindo do mar para o continente trazendo sal). 

 

Registro das variáveis ambientais 

a) Salinidade da água intersticial - a coleta de água foi realizada em dois pontos, apenas 

na área alagável, para verificação da salinidade da água intersticial: ponto 1, na baixa-mar (nível 

mais baixo da maré) (44º 05’ 23,1” O e 02º 26’ 50,1” S), ponto 2, na preamar (nível mais alto 

da maré) (44º 05’ 22,6” O e 02º 26’ 51,3” S) e próximos ao ambiente de coleta do material 

botânico, onde ocorre o alagamento, e onde domina a vegetação de mangue vermelho 

(Rizophora mangle L.), espécie característica das áreas sob influência direta das marés. As 

amostras foram acondicionadas em frascos plásticos e conduzidas ao Laboratório do 

Departamento de Oceanografia e Limnologia da Universidade Federal do Maranhão, para 

determinação da concentração de salinidade com auxílio de refratômetro (marca Edutec, 

modelo. EEQ-9001). 

b) Umidade e temperatura do ar: com auxílio de um Termo-Higrômetro (marca Minipa, 

modelo MT – 240), foram mensuradas as variáveis de temperatura (ºC) e umidade relativa do 

ar (%) nos dois ambientes estudados. As medições foram realizadas em dez pontos (n=10) em 

cada ambiente, às 13 horas, em dois dias consecutivos. 
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c) Luminosidade: medições da intensidade luminosa nos dois ambientes foram 

realizadas com auxílio de um luxímetro digital (marca ICEL, modelo LD-511). As medições 

foram realizadas em dez pontos (n=10) em cada ambiente, às 13 horas, em dois dias 

consecutivos. O equipamento para medição foi posicionado nas proximidades dos ramos 

foliares coletados para estudos anatômicos e herbivoria.  

d) Análise de solo: Amostras de solo foram coletadas nas proximidades de cada um dos 

indivíduos estudados (n=20 amostras), nos dois ambientes, distante aproximadamente 1m de 

seu tronco e a 20 cm de profundidade do solo, utilizando um trado. As análises física e química 

do solo foram realizadas no Laboratório de Física de Solos da Universidade Estadual do 

Maranhão, seguindo a metodologia do Manual de Métodos de Análise de Solo da Embrapa 

(2011). 

 

Material vegetal  

Em cada ambiente estudado, foram marcados dez indivíduos adultos (n= 10) de P. 

heptaphyllum para estudos morfológicos e anatômicos.  

Para estudos anatômicos, foram coletadas 10 folhas completamente expandidas e não 

senescentes localizadas no quarto nó caulinar de ramos localizados na porção basal e periférica 

da copa de cada indivíduo. Amostras de caule com cerca de 4 cm de diâmetro e amostras de 

caule em estrutura primária situadas a 0,5 cm abaixo do ápice foram coletadas de ramos situados 

na porção basal e periférica da copa.  

Para quantificação do grau de herbivoria foliar, de cada indivíduo foram coletados 

ramos caulinares localizados na porção basal e periférica da copa, em quatro direções 

correspondentes aos pontos cardeais Norte, Sul, Leste e Oeste. Foram amostrados 10 folíolos 

em cada direção, sendo 40 folíolos por indivíduo. 

Vouchers foram depositados no Herbário Irina Delanova Gemtchújnicov (BOTU) sob 

os números 30230; 30231 e 30232 (indivíduos que estavam reprodutivos). A identificação foi 

confirmada pelo Dr. Douglas Daly (New York Botanical Garden, USA), especialista na família. 

 

Análises morfométricas  

A altura das árvores nos dois ambientes foi calculada por estimativa visual. A 

circunferência do caule à altura do peito (CAP ≥ 10 cm) foi medida com auxílio de fita métrica. 
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Ramos caulinares situados na porção mais basal da copa foram coletados e seu diâmetro 

mensurado com auxílio de paquímetro. 

De cada indivíduo, foram coletadas 30 folhas localizadas em ramos situados na porção 

basal externa da copa. O comprimento e a largura das folhas foram mensurados com auxílio de 

régua.  

 

Estudos microscópicos 

Para estudos anatômicos foram coletadas 10 folhas completamente expandidas e não 

senescentes localizadas no quarto nó caulinar de ramos localizados na porção basal e periférica 

da copa de cada indivíduo. Amostras de caule com cerca de 4 cm de diâmetro e amostras de 

caule em estrutura primária situadas a 0,5 cm abaixo do ápice foram coletadas de ramos situados 

na porção basal e periférica da copa.  

No Laboratório de Pesquisa de Anatomia Vegeta (LAPAV) do Departamento de 

Botânica da Unesp-Botucatu as amostras foram fixadas em FAA 50 (Johansen 1940). Parte das 

amostras de folha e caule em estrutura primária foi seccionada à mão com auxílio de lâminas 

de barbear; os cortes obtidos foram corados com Safrablau (Bukatsch 1972) e montados em 

gelatina glicerinada. Para a confecção de lâminas permanentes, o material foi desidratado em 

série etílica e incluído em resina metacrilato (Gerrits 1991); a seguir, foi seccionado nos planos 

transversal e longitudinal em micrótomo rotativo. Os cortes (5 µm de espessura) foram corados 

com azul de toluidina 0,05% pH 4,7 (O’Brien et al. 1964) e montados em resina sintética 

(Gerlach 1969). 

Parte das amostras de caule em estrutura secundária foi secionada em micrótomo de 

deslize. As seções transversais e longitudinais radiais e tangenciais (12 µm de espessura) 

obtidas foram coradas com Safrablau (Bukatsch 1972) e montadas em resina sintética. Outra 

parte dessas amostras foi desidratada em série etílica e incluída em polietileno glicol (PEG) 

(Barbosa et al. 2010, adaptado), seccionada em micrótomo de deslize e corada com Safrablau 

(Bukatsch 1972). Lâminas semipermanentes foram montadas com gelatina-glicerinada.  

Fragmentos do caule em estrutura secundária foram submetidos ao processo de 

maceração. Amostras de lenho foram imersas em mistura água oxigenada (30 vol.) e ácido 

acético glacial (1:1) e mantidas em estufa a 60ºC por 24 horas. A seguir, o material foi lavado 

em água corrente e corado com solução aquosa de Safranina 1%. Lâminas temporárias foram 

montadas com glicerina (Franklin 1945, adaptado). 
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O laminário foi analisado ao microscópio de luz Olympus BX 41 e os resultados 

relevantes foram documentados com auxílio de câmera digital acoplada ao fotomicroscópio.  

 

Análises anatômicas quantitativas  

Em secções transversais da região mediana do limbo foliar foram mensurados: 

espessura foliar, espessura da epiderme (nas faces abaxial e adaxial), espessura do mesofilo, 

espessura do parênquima paliçádico e lacunoso, área ocupada pelos espaços intercelulares no 

mesofilo (em área de 2 mm2), espessura da calota de fibras perivasculares, espessura das 

paredes das fibras perivasculares, número dos espaços secretores na nervura principal e área do 

lume dos espaços secretores na nervura principal. O cálculo da densidade estomática foi 

realizado em impressões paradérmicas (em área de 3 mm2).  

Em secções transversais do caule em estrutura primária foram mensurados: diâmetro 

do órgão, espessura do córtex, (em área de 2 mm2), área da medula, área do caule, área do 

córtex, razão cilindro vascular/córtex, e número e área do lume dos espaços secretores.  

Para porções caulinares em crescimento secundário, foram mensurados nas secções 

transversais: proporção casca∕lenho, diâmetro dos elementos de vaso, diâmetro do lume das 

fibras, espessura das paredes das fibras, número de raios, número de vasos solitários e 

agrupados, largura das esclereides, densidade dos espaços secretores, área do lume dos espaços 

secretores e densidade de idioblastos (em área de 2 mm2). Em material obtido a partir da 

dissociação de tecidos, foram mensurados o comprimento das fibras e o comprimento dos 

elementos de vasos. 

As análises anatômicas quantitativas foram realizadas ao microscópio de luz Olympus 

BX 41 com auxílio do Cell B -Imaging Software for Life Science Microscopy.  

A densidade de lenticelas foi analisada em área de 1 cm² dos ramos caulinares sob 

estereomicroscópio Leica® M205C com auxílio do software LAS.  

Os dados quantitativos com distribuição normal foram submetidos ao teste T-Student 

(p˂0,05). A normalidade foi testada utilizando o Teste Shapiro-Wilk. Os dados de solos foram 

submetidos a transformação logarítmica (para torna-los paramétricos) e submetidos ao teste T-

Student, p< 0,05. 
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Porcentagem de herbivoria 

Os folíolos coletados foram dispostos sobre papel milimetrado e fotografados com 

câmera digital. As porcentagens das áreas foliares consumidas foram estimadas com auxílio de 

programa de edição de imagem (Photoshop 10.0). Para investigar se a posição na copa (pontos 

cardeais) e o tipo de ambiente (alagável e não alagável) influenciam o grau de herbivoria, 

fizemos comparação entre os dois ambientes utilizando ANOVA de dois fatores, em que os 

efeitos da posição na copa e do ambiente foram testados como variáveis explanatórias e a 

porcentagem de área foliar consumida, como variável resposta. 

 

Resultados 

Características da área de estudo 

a) Salinidade da água intersticial 

O resultado das análises de água da maré no ambiente alagável mostrou variação de 

salinidade da água intersticial de 34-37 g/l na baixa-mar (nível mais baixo da maré) e de 29-34 

g/l na preamar (nível mais alto da maré) para o ambiente alagável.  

b) Características microclimáticas 

No que se refere às características microclimáticas, as condições de luminosidade, 

temperatura e umidade às quais os indivíduos estão expostos são bastante semelhantes nos dois 

ambientes, não havendo diferenças significativas (Tab. 1). 

c) Análises de solo 

O solo nos dois ambientes caracteriza-se como de textura arenosa com maior 

proporção de areia fina. A acidez dos solos é elevada, longe do pH ótimo para disponibilização 

da maior parte dos nutrientes existentes. A saturação das bases revelou um solo distrófico, ou 

seja, pobre em nutrientes, em ambos os ambientes. Embora, de forma geral, os solos nos dois 

ambientes sejam pobres em termos nutricionais, observa-se fertilidade discretamente maior no 

solo do ambiente alagável. Maior concentração de sódio foi registrada no solo do ambiente não-

alagável (Anexos).  
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Morfometria do eixo vegetativo dos indivíduos  

A altura média dos indivíduos e a circunferência caulinar à altura do peito foram 

semelhantes entre indivíduos do ambiente alagável e do ambiente não-alagável. No que se 

refere às folhas, indivíduos do ambiente alagável mostraram folhas e folíolos com maior 

comprimento com relação às folhas de indivíduos do ambiente não-alagável; entretanto, a 

largura dos folíolos foi semelhante nos dois ambientes (Tab. 3). 

Caracterização anatômica do limbo foliar 

Em vista frontal, a epiderme dos folíolos de indivíduos dos dois ambientes exibe 

células ordinárias com paredes anticlinais sinuosas, principalmente na face adaxial (Fig. 2A). 

As folhas são hipoestomáticas (Fig. 2B-C) e os estômatos estão localizados no mesmo nível 

das células epidérmicas comuns, tanto em ambiente alagável como no ambiente não-alagável. 

Em ambas as faces do limbo foliar, a epiderme é constituída por uma única camada de células 

com paredes moderadamente espessas em indivíduos dos dois ambientes (Fig. 2C, D); na face 

adaxial do limbo, as células epidérmicas apresentaram-se mais volumosas e com formato 

variando entre quadradas e retangulares, enquanto que na face abaxial do limbo as células 

epidérmicas apresentam menor volume e formato mais retangular (Fig. 2C, D).  

O mesofilo é dorsiventral e constituído por uma camada de células de parênquima 

paliçádico com arranjo compacto e 3 a 5 camadas de parênquima lacunoso (Fig. 2C, D). Feixes 

vasculares colaterais estão imersos no mesofilo (Fig. 2D). Uma bainha de células lignificadas 

envolve os feixes vasculares e se estende até a epiderme em ambas as faces do limbo foliar (Fig. 

2D). 

Na região da nervura principal das folhas de indivíduos dos dois ambientes, as células 

epidérmicas da face adaxial apresentam formato variando de colunar à retangular (Fig. 2E, G) 

enquanto que na face abaxial as células apresentam formato papiliforme (Fig. 2F). Logo abaixo 

da epiderme, observam-se duas a três camadas de células com paredes lignificadas e, a seguir, 

três a quatro camadas de células parenquimáticas (Fig. 2F, G). O sistema vascular é constituído 

por cinco a seis feixes vasculares colaterais separados por parênquima e organizados em 

formato elipsóide (Fig. 2E). Uma calota contínua formada por cinco a seis camadas de fibras 

com paredes lignificadas envolve externamente os feixes vasculares (Fig. 2E-G). Compostos 

fenólicos se acumulam nas células epidérmicas e nas células parenquimáticas localizadas no 

córtex, nas proximidades dos feixes vasculares e imersas no floema e xilema (Fig. 2F-H). 
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Células parenquimáticas contendo cristais prismáticos de oxalato de cálcio foram observadas 

no córtex e no parênquima próximo aos feixes vasculares (2H).  

Espaços secretores de resina constituídos por epitélio secretor unisseriado e lume 

amplo foram observados no floema dos feixes vasculares imersos no mesofilo (Fig. 2D, detalhe) 

e da nervura principal (Fig. 2E-H). Na nervura principal, os espaços secretores são bastante 

volumosos (Fig. 2H).  

Das diversas características anatômicas avaliadas em folhas de indivíduos 

provenientes do ambiente alagável e não alagável, diferenças significativas foram observadas 

com relação ao desenvolvimento do sistema secretor e dos espaços intercelulares no mesofilo. 

Indivíduos provenientes do ambiente alagável mostraram maior área ocupada por espaços 

intercelulares no mesofilo, além de espaços secretores mais numerosos e com lume mais amplo 

(Tab. 4) em comparação com indivíduos de área não-alagável (Tab. 4).  

 

Caracterização anatômica do caule em crescimento primário 

As características anatômicas do caule em crescimento primário foram semelhantes 

entre indivíduos de ambiente alagável e não-alagável. Em secção transversal, o caule 

proveniente de indivíduos dos dois ambientes apresenta contorno irregular (Fig. 3A), sendo 

constituído por epiderme unisseriada, córtex reduzido, sistema vascular periférico e medula 

parenquimática ampla (Fig. 3A-B).  

A epiderme é constituída por células com formato papiliforme a ovalado recobertas 

por cutícula moderadamente espessa (Fig. 3C). Tricomas tectores alongados e unicelulares 

ocorrem de maneira esparsa por toda circunferência do caule (Fig. 3B).  

O córtex é constituído por duas a três camadas de colênquima e três a seis camadas de 

células parenquimáticas (Fig. 3B, C). Cristais prismáticos de oxalato de cálcio ocorrem nas 

células do córtex externo (Fig. 3C). Uma faixa descontínua de esclereídes com paredes espessas 

contendo pontoações desenvolvidas e lume reduzido foi observada na região de transição entre 

colênquima e parênquima (Fig. 3C). 

O sistema vascular é constituído por feixes vasculares colaterais que se organizam em 

um anel com contorno irregular que acompanha o formato irregular do órgão (Fig. 3A-C). Uma 

bainha contínua formada por duas a três camadas de fibras gelatinosas delimita externamente o 



34 
 

 

sistema vascular (Fig. 3A-C). No material analisado, observa-se a instalação de uma faixa 

cambial (Fig. 3C). 

Espaços secretores constituídos por epitélio secretor unisseriado e lume amplo foram 

observados no floema (Fig. 3A-D). Células parenquimáticas contendo compostos fenólicos 

foram observadas no córtex, imersas nos tecidos vasculares e na medula (Fig. 3A-D); além 

disso, compostos fenólicos ocorrem na epiderme (Fig. 3C).  

De forma geral, as análises quantitativas das características anatômicas caulinares nos 

indivíduos dos dois ambientes, mostraram semelhanças (Tab. 5). Entretanto, o número de 

espaços secretores e a área do lume dessas glândulas apresentaram diferenças significativas, 

sendo maiores em indivíduos vegetando em ambiente alagável (Tab. 5). 

 

Caracterização anatômica do caule em crescimento secundário 

A secção transversal do caule em crescimento secundário de indivíduos dos dois 

ambientes mostrou casca desenvolvida, zona cambial e xilema secundário (Fig. 4A). Periderme 

constituída por 6 a 10 camadas de súber, felogênio e 3 a 4 camadas de feloderme reveste o 

órgão (Fig. 4A); lenticelas (Fig. 4B) de tamanhos variados foram observadas na periderme.  

O floema secundário apresenta-se constituído por floema colapsado (porção mais 

externa) e floema não-colapsado (porção mais interna) (Fig. 4C). Elementos de tubo crivado, 

células companheiras, células parenquimáticas comuns e células esclerenquimáticas compõem 

o floema (Fig. 4C, D); esclereides são abundantes na porção mais periférica do floema (Fig. 

4D). Raios parenquimáticos atravessam o floema e se dilatam na porção mais periférica do 

tecido vascular (Fig. 4C). 

O floema secundário apresenta-se constituído por floema colapsado (porção mais 

externa) e floema não colapsado (porção mais interna) (Fig. 4C). Elementos de tubo crivado, 

células companheiras, células parenquimáticas comuns e células esclerenquimáticas compõem 

o floema (Fig. 4C, D); esclereides são abundantes na porção mais periférica do floema (Fig. 

4D). Raios parenquimáticos atravessam o floema e se dilatam na porção mais periférica do 

tecido vascular (Fig. 4C). Idioblastos com diferentes tamanhos e espaços secretores formados 

por epitélio unisseriado e lume amplo foram observados no floema secundário (Fig. 4D). A 

zona cambial é formada por 4 a 6 camadas de células meristemáticas (Fig. 4A, B) que produzem 

floema secundário para o lado externo e xilema secundário para o lado interno. O xilema 

secundário é formado por elementos de vaso com disposição solitária ou agrupada (Fig. 4F), 
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células parenquimáticas e fibras gelatinosas abundantes (Fig. 4F). Tilos foram comumente 

observados nos elementos de vaso (Fig. 4H). Elementos de vasos dissociados com diferentes 

calibres e contendo apêndices de diferentes tamanhos foram observados (Fig. 4I, J).  

No que se refere aos aspectos quantitativos analisados no caule em estrutura secundária 

de indivíduos dos dois ambientes, diferenças significativas foram observadas quanto à 

abundância de vasos agrupados e à área do lume das estruturas secretoras (Tab. 6). Nesse 

sentido, indivíduos provenientes de área alagável apresentaram maior porcentagem de vasos 

agrupados e espaços secretores com lume duas vezes maior que indivíduos de ambiente não-

alagável (Tab. 6). 

 

Herbivoria foliar 

As porcentagens de áreas foliares consumidas por herbívoros não variaram 

significativamente entre os pontos cardeais (F3,72=0,6536; p=0,5869, n=40 folhas, 10 

individuos) e entre os indivíduos dos ambientes alagável (11,27+ 4,39) e não-alagável (11,97 + 

1,93) (F1,72 =1,2182; p=0,2728, n = 10 plantas). 

 

Discussão 

Nossas observações sobre a morfologia externa de indivíduos de P. heptaphyllum em 

ambiente alagável e não-alagável da restinga mostraram que indivíduos que vivem no ambiente 

alagável apresentam folhas maiores que indivíduos do ambiente não-alagável. Uma vez que as 

características ambientais (luz, temperatura e umidade relativa do ar) das duas áreas de estudo 

são bastante semelhantes entre si e houve uma preocupação em padronizar as condições de luz 

em que as folhas foram coletadas, podemos sugerir que diferenças no tamanho das folhas 

estejam relacionadas às características do solo, tais como ocorrência de alagamento e 

disponibilidade de nutrientes. Considerando que a deficiência de nutrientes, em especial 

potássio, e o excesso de salinidade podem causar redução na massa seca e na área foliar (Cruz 

et al. 2006), o menor tamanho das folhas no ambiente não-alagável pode estar relacionado à 

constituição química do solo dessa área que apresenta elevados níveis de sódio e baixa 

concentração de potássio.  

De forma geral, as características anatômicas observadas para os indivíduos de P. 

heptaphyllum nos ambientes alagável e não-alagável, tais como folhas hipostomáticas com 
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mesofilo dorsiventral, epiderme unisseriada e estômatos dispostos no mesmo nível das demais 

células epidérmicas, são características de espécies mesófitas (Appezzato-da-Glória & 

Carmello-Guerreiro 2003). Entretanto, a compactação do parênquima lacunoso, presença de 

extensões de bainha dos feixes vasculares constituídas por células lignificadas nas folhas, 

presença de uma espessa calota de fibras ao redor do sistema vascular de folhas e caule, 

presença de tilos no xilema e a abundância de elementos de esclerênquima no floema secundário 

do caule de P. heptaphyllum são características importantes na resistência a condições xéricas 

(Esau 1970; Fahn 1979; Fahn & Cutler 1992; Dickson 2000). Assim, mesmo no ambiente onde 

os indivíduos de P. heptaphyllum estão expostos ao alagamento diário, o conjunto das 

condições ambientais pode levar ao desenvolvimento de características xeromórficas (Kuster 

2010). Em ambos os ambientes estudados, as folhas de P. heptaphyllum apresentam parênquima 

paliçádico bastante compacto. A compactação das células do parênquima paliçádico parece ser 

um aspecto comum em plantas de ambientes de restinga (Waldhoff 2003) e favorece a absorção 

de luz, facilitando sua penetração no parênquima lacunoso (Terashima & Hikosaka 1995; 

Vogelmann et al. 1993). A abundância de lignificação, representada pela presença de calotas 

de fibras que envolvem os tecidos vasculares em folhas e caule de P. heptaphyllum, pode 

representar um caráter xeromórfico típico de plantas que vivem em condições de déficit hídrico, 

alta radiação solar e solos pobres em nutrientes (Rossato et al. 2015).  

A presença de extensões de bainha dos feixes vasculares constituídas por células com 

paredes lignificadas em P. heptaphyllum caracteriza folhas heterobáricas (Wylie 1943) e 

também pode representar um caráter xeromórfico (Terashima 1992). Estudos indicam que a 

presença dessas extensões para ambas as faces do limbo foliar, como é o caso de P. 

heptaphyllum, afeta as propriedades mecânicas e fisiológicas das folhas (Kenzo et al. 2007; 

Liakoura et al. 2009; Inoue et al. 2015). Extensões da bainha dos feixes podem agir como 

condutores de água (Wylie 1943) e luz (Karabourniotis et al. 2000) para as porções mais 

internas do mesofilo, além de fornecer suporte adicional ao limbo foliar (Esau 1960). Assim, a 

presença das extensões de bainha dos feixes vasculares pode ser uma adaptação importante ao 

ambiente (Kenzo et al. 2007; Rossatto et al. 2015). A presença das extensões de bainha dos 

feixes constituídas por células esclerenquimáticas, como em P. heptaphyllum, representa um 

caráter xeromórfico no ambiente (Sobrado & Medina 1980; Fahn, 1990; Medina et al. 1990, 

Turner et al. 1995). Segundo Terashima (1992), espécies com folhas heterobáricas são mais 

comuns em ambientes secos. De acordo com Rossatto et al. (2015), estruturas foliares 

escleremórficas estão associadas às plantas que vivem em condições propensas à seca, alta 
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radiação solar e solos pobres em nutrientes. Nesse contexto, células das extensões das bainhas 

dos feixes vasculares com paredes espessas e lignificadas podem colaborar no suporte e 

proteção das folhas contra o colapso após eventos de estresse hídrico (Wylie 1943; Terashima 

1992; Kenzo et al. 2007). 

Outro aspecto importante e comum em plantas que passam por condições de déficit 

hídrico é a formação de tilos nos elementos de vaso do xilema, como observado em indivíduos 

de P. heptaphyllum dos dois ambientes. Tilos ocorrem quando células do parênquima penetram 

no lume dos elementos de vaso através das pontoações, quando esses perdem sua pressão 

interna (Evert 2006). A formação de tilos é considerada importante na prevenção do embolismo 

em plantas sujeitas ao déficit hídrico (Zimmermann 1983; Dettmann et al. 2013).  

A abundância de fibras gelatinosas no caule jovem e no lenho de indivíduos de P. 

heptaphyllum dos ambientes alagável e não-alagável também é um importante caráter 

xeromórfico (Luchi 2004). Devido à presença de uma camada rica em substâncias pécticas na 

porção interna de suas paredes, as fibras gelatinosas têm característica hidrófila, por isso, são 

funcionais na reserva de água (Paviani 1978). Nesse contexto, estudos comparando indivíduos 

de mesma espécie em diferentes ambientes mostram que o número de fibras gelatinosas é 

consideravelmente maior no lenho de plantas que vivem em condições com menor 

disponibilidade hídrica (Marcati et al. 2001).  

Diferenças significativas nos parâmetros analisados entre os indivíduos de ambiente 

alagável e não-alagável foram observadas quanto a abundância de vasos agrupados no xilema 

secundário do caule, ao desenvolvimento dos espaços intercelulares no parênquima lacunoso 

do mesofilo foliar e ao desenvolvimento do sistema secretor em folhas e caule. A maior 

abundância de vasos agrupados em indivíduos do ambiente alagável era esperada, uma vez que 

estudos demostram que a segurança para a condução hídrica é mais efetiva em espécies que 

apresentam maior ocorrência de vasos agrupados (Alves & Angyalossy-Alfonso 2000). Nas 

folhas de indivíduos de P. heptaphyllum vegetando em ambiente alagável, a área ocupada pelos 

espaços intercelulares foi maior em comparação com indivíduos da área não-alagável. O 

aumento de espaços intercelulares é comum em plantas sob condições de alagamento (Pimenta 

et al. 1996; Kolb et al. 1998; Davanso-Fabro et al. 1998; Armstrong et al. 1994; Medri et al. 

2007; Somavilla & Graciano-Ribeiro 2012; Oliveira et al. 2015). Essa alteração pode 

incrementar a difusão e o transporte de gases entre o ambiente externo e a planta de forma 

essencial para manutenção do metabolismo aeróbico (Armstrong et al. 1994). O fato de somente 

as folhas terem apresentado maior desenvolvimento dos espaços intercelulares no ambiente 
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alagável pode ser justificado por ser este o órgão com maior plasticidade no corpo vegetal 

(Dickson 2000), sendo, provavelmente, o estímulo do alagamento em curtos períodos do dia 

insuficiente para causar outras alterações morfoanatômicas em órgão menos plásticos.  

Embora a presença de espaços secretores no floema de folhas e caule em estrutura 

primária e secundária de P. heptaphyllum seja um caráter constitutivo, o sistema secretor dessa 

espécie se mostrou sensível às diferenças nas condições dos ambientes em todos os órgãos 

estudados. De forma geral, indivíduos vegetando em ambiente alagável apresentaram sistema 

secretor mais desenvolvido em comparação com indivíduos do ambiente não-alagável. Assim, 

parece que o sistema secretor de P. heptaphyllum apresenta maior sensibilidade às variações 

ambientais que outros caracteres analisados no presente trabalho. Sabe-se que fatores abióticos 

podem influenciar a formação de estruturas secretoras em diferentes espécies (Langenheim et 

al. 1978; Russin et al. 1988; Langenheim 2003; Eyles et al. 2004; Rosner & Hannrup 2004; 

Medri et al. 2007; Moreira et al. 2008; Rodrigues et al. 2014). No que se refere ao alagamento, 

de forma semelhante aos nossos resultados, Yamamoto et al. (1987) encontraram maior 

números de canais secretores de resina em indivíduos jovens de Pinus halepensis mantidos sob 

condições de alagamento. Em indivíduos de P. heptaphyllum que habitam áreas alagáveis o 

estresse provocado pela diminuição temporária da oxigenação no solo pode representar 

estímulos suficientes para desencadear aumento nos índices de produção de etileno (hormônio 

produzido em condições de estresse) no corpo vegetal, o que leva ao maior desenvolvimento 

do sistema secretor em plantas (Fahn 1988).  

As defesas químicas, por outro lado, exercem importante papel na defesa contra 

herbivoria. A presença de compostos secundários como taninos, terpenos e alcalóides tornam 

as folhas impalatáveis (Barone & Coley 2002; Grime 1979), podendo reduzir ou mesmo evitar 

seu consumo. Contudo, a planta não pode manter sua defesa sempre nos níveis máximos, pois 

existem custos associados que podem, por exemplo, diminuir as taxas de crescimento quanto 

há um aumento na resistência contra insetos e patógenos (Walters & Heil, 2007). Sabe-se que 

as substâncias produzidas pelas estruturas secretoras no corpo vegetal apresentam importantes 

funções na interação das plantas com o meio, principalmente no que diz respeito ao papel das 

resinas na proteção das plantas contra herbívoros (Langenheim 2003). Apesar do sistema 

secretor de resina de P. heptaphyllum se mostrar mais desenvolvido em termos de densidade e 

tamanho das estruturas secretoras em indivíduos do ambiente alagável, nossos resultados 

mostraram ainda que a herbivoria foliar é muito semelhante nos dois ambientes estudados, 

semelhantes ao observado por Pacheco (2001) para palmeiras. Esse aspecto pode estar 
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associado ao fato de que as folhas de P. heptaphyllum nos dois ambientes, além de espaços 

secretores, são providas de numerosas células esclerenquimáticas e de cristais de cálcio que 

podem colaborar de forma bastante efetiva na defesa das plantas contra herbivoria.  

A abundância de elementos com paredes espessas e lignificadas interfere na dureza e, 

consequentemente, na palatabilidade dos tecidos vegetais, podendo constituir um obstáculo à 

alimentação dos herbívoros (Edwards & Wratten 1981). Além disso, em ambos os ambientes, 

os indivíduos apresentaram numerosos idioblastos com compostos fenólicos que podem 

complementar o papel dos espaços secretores nas interações planta-ambiente. Adicionalmente, 

seriam esperadas diferenças na herbivoria entre estes dois ambientes caso houvesse variações 

na disponibilidade de luz, umidade do solo e nutrientes, já que as mesmas poderiam afetar a 

produção de compostos secundários nos tecidos da planta (Coley et al. 1985) e herbívoros 

tendem a se alimentar de plantas com maiores concentrações de nutrientes e menores níveis de 

defesa (Hartley & Jones 1997).  

Ainda que a variação morfoanatômica de P. heptaphyllum tenha sido restrita a poucos 

caracteres como desenvolvimento do sistema secretor e de espaços intercelulares no limbo 

foliar, esses aspectos podem contribuir com sua adaptação a um ambiente com menor 

disponibilidade temporária de oxigênio, o que também deve ter relação com variáveis de 

natureza fisiológica, bioquímica e genética. Nesse sentido, Santos et al. (2012) mostraram que 

plantas jovens de P. heptaphyllum apresentam índices fisiológicos que indicam tolerância ao 

alagamento temporário; embora tenham apresentado diminuição da fotossíntese líquida e da 

condutância estomática, as plantas mostraram aumento de massa foliar e caulinar e diminuição 

da massa radicular em condições de alagamento.  

Em síntese, nossos dados mostram que os órgãos vegetativos aéreos de P. 

heptaphyllum apresentam, de forma geral, um misto de caracteres mesomórficos e 

xeromórficos, sendo que o alagamento parece induzir a maior abundância de vasos agrupados 

no xilema secundário, formação de espaços intercelulares mais amplos no mesofilo foliar e um 

sistema secretor mais desenvolvido em folhas e caules.  

Assim, com base no número reduzido de caracteres morfoanatômicos que 

apresentaram variações entre indivíduos de P. heptaphyllum nos dois ambientes, mostra que a 

espécie é tolerante ao alagamento, e que embora o sistema secretor seja mais desenvolvido em 

folhas e caule de P. heptaphyllum no ambiente alagável, o grau de herbivoria das plantas foi 

similar ao ambiente não-alagável. Sua sobrevivência a vários ambientes pode ser resultado das 
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características anatômicas, que mesmo respondendo aos poucos caracteres parece ser suficiente 

para vegetar em ambientes inundáveis.  
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Tabela 1. Valores médios ± desvio-padrão das variáveis microclimáticas (T-student p < 0,05). (n=10). 

 

 

 

 

 

 

 

Tabela 2: Caracterização química do solo de Protium heptaphyllum em ambiente alagável e não alagável de 

restinga (valores médios ± desvio-padrão, n = 10 plantas por ambiente). T-student, p< 0,05.   

  Variáveis Ambiente não - alagável Ambiente alagável p t 

MO (g/ dm3) 21,5 + 12,38 22,2 + 15,2 0,93 0,08 

pH (CaCl2) 3,58 + 0,35 3,48 + 0,42 0,55 0,59 

P (mg/ dm3) 2,0 + 0,94 1,7 + 0,67 0,47 0,72 

K+  (mmol0/dm3) 1,78 + 3,66 0,68 + 0,21 0,48 0,73 

Ca++ (mmol0/dm3) 5,1 + 3,34 4,3 + 2,79 0,88 0,15 

Mg++ (mmol0/dm3) 4,8 + 4,66 3,1 + 1,28 0,98 0,01 

Na++ (mmol0/dm3) 3,18 + 6,96 0,99 + 0,22 0,37 0,93 

SB (mmol0/dm3) 14,85 + 11,88 9,08 + 2,82 0,52 0,65 

V% (mmol0/dm3) 19,92 + 15,44 15,38 + 7,18 0,85 0,19 

Legendas: MO = Matéria orgânica; SB = soma das bases (Ca++ + Mg++ + K+ + Na++); V% = saturação por bases.  

 

Variáveis microclimáticas Ambiente alagável Ambiente não-alagável p t 

Temperatura (ºC) 31,50 ± 1,51 32,10  ± 1,45  0,38 0,91 

Umidade (%) 73,00 ± 3,40 73,80 ± 3,68  0,62 0,51 

Luminosidade (x10 lux) 302,70 ± 73,79 308,20 ± 78,03  0,87 0,16 
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Tabela 3. Variáveis morfológicas dos indivíduos de Protium heptaphyllum nos dois ambientes (Valores médios ± 

desvio-padrão. (n=10 T-student, p< 0,05). 

 

Altura dos indivíduos e CAP (n=10); CAP (circunferência caulinar à altura do peito). Comprimento das folhas (n=30); 

Comprimento e largura dos folíolos (n=120). 

 

 

 

 

 

Variáveis morfométricas (cm) Ambiente alagável Ambiente não alagável p t 

Altura dos indivíduos 6,3  ± 0,95 7,1  ± 1,73 0,26 -1,15 

CAP 50,3  ± 21,45 48,3 ± 12,9 0,72 -0,36 

Comprimento das folhas 15,12  ± 2,68 12,31  ± 1,91 0,01 2,70 

Comprimento dos folíolos  7,86  ± 1,47 6,32 ± 0,81 0,001 3,395 

Largura dos folíolos 3,17  ± 0,87 2,90 ± 0,94 0,252 1,156 
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Tabela 4. Variáveis anatômicas em folha de indivíduos de Protium heptaphyllum (Aubl.) March. (Valores médios ± desvio-padrão. 

(n=10) (T-student, p< 0,05).   

Variáveis anatômicas Ambiente alagável  Ambiente não-alagável  p t 

Espessura da folha (µm) 169,63 ± 26,60 163,10 ± 18,51 0,53 0,64 

Espessura da epiderme adaxial (µm) 14,01 ± 2,81 12,65± 2,17 0,24 1,21 

Espessura da epiderme abaxial (µm) 7,90 ± 1,31 8,69 ± 0,92 0,13 -1,57 

Espessura do mesofilo (µm) 148,30  ± 24,43 142,42 ± 17,57 0,54 0,62 

Espessura do Parênquima paliçádico (µm) 83,21  ± 16,15 75,61 ± 11,20 0,24 1,22 

Espessura do Parênquima lacunoso (µm) 66,49  ± 10,07 67,71 ± 11,63 0,81 -0,25 

Espessura da parede das fibras perivasculares (µm) 2,53± 0,45 2,66 ± 0,94 0,39 0,70 

Espessura da calota de fibras perivasculares (µm) 25,03  ± 5,66 28,73 ± 12,73 0,41 -0,84 

Área dos espaços intercelulares no mesofilo (µm²) 175,11  ± 107,90 95,78 ± 45,52 0,05 2,14 

Área do lume das cavidades secretoras (µm²) 1,257,04  ± 472,60 883,43 ± 196,36 0,03 2,31 

Número de espaços secretores (NP)  8,00  ± 1,41 6,70  ± 1,16 0,04 2,25 

Densidade estomática (mm2) 262,80  ±51,84 215,00 ± 23,20 0,15 2,49 

NP (nervura principal). 
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Tabela 5. Variáveis anatômicas em caules jovens de indivíduos de Protium heptaphyllum (Aubl.) March. (Valores médios ± 

desvio-padrão). (n=10. (T-student, p< 0,05).   
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Variáveis Alagável Não-alagável p t 

Diâmetro do caule (mm) 1,67 ± 0,35  1,63 ± 0,27  0,79 0,27 

Área do Caule (mm2) 2,52 ± 1,02   1,95 ± 0,93  0,21 1,30 

Área do Córtex (mm²) 1,13 ± 1,55  0,56 ± 0,19 0,26 1,16 

Área da medula (mm²) 0,86 ± 0,49 0,66 ± 0,29 0,28 1,11 

Área do cilindro vascular (mm²) 1,88 ±  0,87 1,63 ± 0,55 0,44 0,79 

Espessura do Córtex (mm) 0,09 ± 0,02  0,08 ± 0,03 0,71 0,38 

Razão cilindro vascular/Córtex  2,59 ±1,06  2,92 ± 0,45  0,38 0,91 

Número de espaços secretores por corte transversal 36,60 ±4,86  30,20 ±5,05 0,010 2,89 

Área do lume dos espaços secretores (mm²) 64,82 ±15,56 54,56 ±13.84 0,007 1,56 
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Tabela 6. Variáveis anatômicas em caules em estrutura secundária de indivíduos de Protium heptaphyllum (Aubl.) 

March. (Valores médios ± desvio-padrão). n=10. (T-student, p< 0,05).   

      Variáveis Não Alagável Alagável p t 

Proporção casca/lenho  0,23 ±0,03 0,25 ±0,06  0,336 -0,991 

Lenho  

Área dos elementos de vaso (µm²) 2232,73 ±443,84  2174,72 ±733,71  0,842 0,203 

Diâmetro do lume das fibras (µm) 8,74 ±4,18 7,48 ±3,15 0,478 0,726 

Espessura da parede das fibras (µm) 8,6278 ±0,69 9,24 ±2,16 0,437 -0,812 

Número de vasos por µm² 82,22 ±31,32  101,44 ±38,21  0,260 -1,167 

Vasos solitários (%) 68,44 ±29,15 81,33 ±33,93 0,400 0,864 

Vasos agrupados (%) 13,78 ±3,49  20,11 ±6,88  0,026 -2,426 

Comprimento das fibras (µm) 564,66 ±132,58 563,73 ±127,95 0,988 0,015 

Diâmetro dos elementos de vaso (µm) 68,93 ±14,97 62,04 ±14,99 0,343 0,976 

Comprimento dos elementos de vasos (µm) 391,91 ±117,07 412,42 ±71,61 0,660 -0,448 

Casca  

Número dos espaços secretores  11,67 ±3,08  10,22  ±2,95  0,325 1,016 

Área do lume dos espaços secretores (µm²) 987,12  ±564,70 1920,03 ± 908,99  0,019 -2,615 

Espessura da parede das esclereídes (µm) 6,20 ±1,12 5,87 ±0,79 0,481 0,722 

Densidade de idioblastos  46,78 ±22,20 47,89 ±25,78 0,923 -0,098 

Densidade de lenticelas  68,11 ±35,61  55,89 ±19,92  0,382 0,899 
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Figura 1. A-D. Aspectos da vegetação na restinga na ilha de Itaputiua, Maranhão, Brasil, 

onde estão localizadas populações de Protium heptaphyllum. A. Ambiente alagável mostrando 

maré enchente. B. Ambiente alagável mostrando maré vazante. C. Ambiente não alagável. D. 

Detalhe de porção aérea de indivíduo de P. heptaphyllum no ambiente não-alagável. 
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Figura 2. A-H. Fotomicrografias do limbo foliar de Protium heptaphyllum. A, B. Secções 

paradérmicas. C-H. Secções transversais. A, B, D. Safrablau. C, E-H. Azul de toluidina. A. 

Epiderme na face adaxial mostrando células comuns com paredes sinuosas. B. Epiderme na 

face abaxial mostrando estômatos (setas) no mesmo nível das células epidérmicas. C. Secção 

mostrando epiderme unisseriada com estômatos (setas) na face abaxial, e mesofilo dorsiventral. 

D. Secção mostrando feixe vascular colateral com extensão da bainha do feixe formada por 

células lignificadas. O detalhe mostra cavidade secretora no floema. E-G. Nervura principal 

mostrando epiderme unisseriada, córtex com células parenquimáticas e lignificadas e sistema 

vascular delimitado por calota de fibras com paredes lignificadas. Observar espaços secretores 

(es) no floema. H. Detalhe de nervura principal mostrando células parenquimáticas contendo 

cristais prismáticos de oxalato de cálcio e espaço secretor no floema constituído por epitélio 

unisseriado e lume. cr: cristal; ep: epitélio; es: espaço secretor; lu: lume; pl: parênquima 

lacunoso; pp: parênquima paliçádico. Barras: A, B, D, H = 50μm; C, E-G = 100μm.  
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Figura 3. A-D. Secções transversais do caule jovem de P. heptaphyllum corados com 

azul de toluidina. A. Aspecto geral mostrando contorno irregular, córtex reduzido, sistema 

vascular periférico e medula ampla. B. Porção caulinar mostrando tricomas tectores na 

epiderme, córtex reduzido, espaços secretores no floema e medula parenquimática ampla. C. 

Epiderme constituída por células com formato papiliforme, córtex constituído por duas a três 

camadas de colênquima e três a seis camadas de células parenquimáticas, além de esclereides. 

Observar calota de fibras envolvendo o sistema vascular e espaços secretores no floema. No 

material analisado, observa-se a instalação de uma faixa cambial. D. Detalhe mostrando espaço 

secretor constituído por epitélio secretor unisseriado e lume amplo preenchido por secreção. 

Observar bainha parenquimática circundando o espaço secretor. ba: bainha; cr: cristais; ct: 

córtex; cv: cambio vascular; ec: esclereídes; ep: epiderme; ep: epitélio; es: espaço secretor; 

secretor; fi: fibras; fl: floema; lu: lume; me: medula; xi: xilema. Barras: A = 500μm; B = 150 

μm; C, D = 50μm.  
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Figura 4. A-I. Aspectos do caule em estrutura secundária de Protium heptaphyllum 

corados com safrablau. A. Aspecto geral mostrando casca desenvolvida, zona cambial e xilema 

secundário. B. Detalhe mostrando periderme mostrando lenticela. C. Floema secundário 

constituído por uma porção mais externa (colapsado) e uma porção mais interna (não 

colapsado). Observar raios parenquimáticos que se dilatam na porção externa do floema e 

espaços secretores. D. Espaços secretores associados ao floema. E. Observar idioblastos com 

diferentes tamanhos e espaços secretores no floema. F. Xilema secundário mostrando 

elementos de vaso com disposição solitária ou agrupada. G. Fibras gelatinosas no xilema. H. 

Observar tilos (*) em elemento de vaso. I. Elemento de vaso dissociado e contendo apêndices 

de diferentes tamanhos. ca: casca; cv: cambio vascular; es: espaço secretor; flf: floema 

colapsado; id: idioblastos; ra: raio; xi: xilema. Barras: A = 500μm; C = 150μm; G = 50μm; B, 

D- F, H-I = 100μm. 
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Ontogênese, morfologia e histoquímica do sistema secretor interno no eixo vegetativo 

aéreo de Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand (Burseraceae) 

 

Resumo - Espécies de Burseraceae são conhecidas pela produção de resinas com 

potencial econômico e importância ecológica. Embora a composição química da secreção e sua 

aplicação biológica e farmacêutica venham sendo estudadas em espécies de Protium, 

informações sobre os sítios de síntese dessas substâncias são raros. Assim, nosso objetivo foi 

investigar a ontogênese e os tipos dos espaços secretores foliares e caulinares, analisar sua 

estrutura, distribuição e histoquímica no eixo vegetativo aéreo de P. heptaphyllum. Amostras 

de porções de ápices de parte aérea, amostras de limbo foliar e caule em estrutura primária e 

secundária foram coletadas de indivíduos adultos vegetando na restinga no Estado do Maranhão 

nos dois ambientes e processadas segundo técnicas usuais em anatomia vegetal. Espaços 

secretores (i.e., canais e cavidades) e idioblastos foram encontrados nos dois órgãos estudados, 

independente do estágio de desenvolvimento. Cavidades e canais secretores foram observados 

associados ao floema do caule e da nervura principal de folhas; nas nervuras foliares imersas 

no mesofilo foram encontradas cavidades secretoras. Os espaços secretores pareceram se 

originar por processo esquizógeno e se expandir por processo esquizolisígeno. Espaços 

secretores podem se ramificar entre células diferenciadas e se unir a espaços secretores vizinhos 

formando uma rede secretora anastomosada. Ao redor dos espaços secretores foi observada 

uma bainha de células parenquimáticas com potencial meristemático, importante na renovação 

do epitélio secretor e manutenção da atividade secretora. No caule em estrutura primária e 

secundária e na nervura principal das folhas, as células epiteliais e da bainha podem sofrer 

lignificação. Idioblastos volumosos foram observados no floema de folhas e caules, sendo 

bastante numerosos na porção mais externa do floema secundário caulinar. Lipídios, compostos 

fenólicos, terpenos e polissacarídeos foram detectados através de análises histoquímicas em 

canais e cavidades secretoras e idioblastos. A produção dessas substâncias pode ser importante 

na defesa da planta contra herbívoros e patógenos e na proteção contra fatores abióticos como 

alta intensidade luminosa e dessecação, características comuns no ambiente de ocorrência de 

P. heptaphyllum. 

 

Palavras-chave: amescla, anatomia, canal secretor, cavidade secretora, idioblasto, restinga. 
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Introdução 

Espécies de Burseraceae são conhecidas pela produção de terpenos de grande 

importância ecológica e econômica (Langenheim 2003). A resina produzida por espécies de 

Burseraceae é comercializada principalmente na região do Oriente Médio há milênios 

(Langenheim 2003; Tolera et al. 2013). Nos dias atuais, a resina e os óleos essenciais 

produzidos por espécies da família são amplamente utilizados em cerimônias religiosas e na 

produção de fármacos e cosméticos (Lemenih & Teketay 2003; Souza et al. 2016) e 

representam a principal fonte de renda para famílias rurais em países como a Etiópia (Lemenih 

et al. 2007; Dejene et al. 2013). Comercialmente, a resina é utilizada na fabricação de 

cosméticos, medicamentos, vernizes, repelentes e sachês aromáticos, além de ser amplamente 

empregada na calafetagem de embarcações (Revilla 2001; Simões et al. 2006). Quando 

queimada, exala odor ainda mais intenso sendo bastante utilizada como incenso (Maia et al. 

2000; Lorenzi & Matos 2002). Na medicina popular, é utilizada como anti-inflamatório 

(Oliveira 2004), analgésico, cicatrizante e expectorante (Maia et al. 2001), antineoplásico, 

anticontraceptivo (Oliveira et al. 2005; Rüdger et al. 2007) e como antifúngico no tratamento 

de onicomicoses (Mobin et al. 2016).  

Dentre os aproximadamente 21 gêneros de Burseraceae, Protium (tribo Protieae) se 

destaca por ser o maior gênero, contando com 150 espécies (Marques et al. 2010). Estudos têm 

investigado as principais classes de compostos químicos presentes nos óleos essenciais 

produzidos por espécies de Protium e têm demonstrado a importância farmacêutica e biológica 

desses produtos (Souza et al. 2016). Entretanto, estudos estruturais sobre os locais de síntese 

dessas substâncias são raros, tendo sido relatada a ocorrência de canais secretores no floema de 

espécies do gênero por Metcalfe & Chalk (1950).  

Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand é uma planta arbórea, popularmente 

conhecida como amescla, almecega e breu-branco. Ocorre naturalmente em vários países da 

América do Sul (Argentina, Venezuela, Paraguai, Colômbia, Suriname, Guiana Francesa, 

Brasil), América Central (Panamá) e Caribe. No Brasil, a espécie é comum nos Estados Acre, 

Amazonas, Amapá, Pará, Rondônia, Roraima, Tocantins Alagoas, Bahia, Ceará, Maranhão, 

Pernambuco, Sergipe Distrito Federal, Goiás, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso Espírito Santo, 

Minas Gerais, Rio de Janeiro, São Paulo) (Lorenzi 1992; Maia et al. 2001; Bandeira et al. 2002; 

Citó et al. 2006; Flora do Brasil 2012). É uma espécie de grande plasticidade no que se refere 

aos ambientes de ocorrência, uma vez que populações podem ser encontradas em matas de terra 



66 
 

 

firme drenada, solos inundáveis, argilosos, arenosos, secos ou úmidos (Bandeira et al. 2002; 

Vieira-Junior 2005; Citó et al. 2006).  

A resina que exsuda de seu tronco é fortemente aromática e endurece em contato com 

o ar, sendo conhecido seu papel na proteção da planta contra ataques de herbívoros e patógenos 

(Susunaga 1996). A composição química, atividade biológica e potencial econômico da 

secreção P. heptaphyllum tem sido muito estudados (ver Souza et al. 2016 e bibliografia citada). 

Sua importância para a indústria farmacêutica é inegável, sendo confirmada a ação de seu 

exsudato no tratamento contra úlceras, diabetes, obesidade, micoses, dentre outros (Araújo et 

al. 2011; Araújo 2012; Santos et al. 2012; Carvalho et al. 2015; Mobin et al. 2016). 

Estudos apenas fazem menção as cavidades secretoras no gênero e na espécie como 

Bieras & Sajo (2009), que citam cavidades secretoras de resina nas folhas de P. heptaphyllum, 

e Souza et al. (2016) que fazem referência a ocorrência de canais secretores associados ao 

floema em espécies de Protium. Entretanto, não foram encontrados estudos sobre as estruturas 

secretoras e os sítios de síntese dos compostos químicos, nem como se originam e se 

desenvolvem em órgãos vegetativos dessa espécie. Assim, nosso objetivo foi investigar a 

ontogênese e os tipos dos espaços secretores foliares e caulinares, analisar sua estrutura, 

distribuição e histoquímica no eixo vegetativo aéreo de P. heptaphyllum. 

 

Material e métodos 

O estudo foi desenvolvido no Laboratório de Pesquisa em Anatomia Vegetal do 

Departamento de Botânica, Unesp-Botucatu. Amostras de porções de ápices da parte aérea, 

amostras de limbo foliar e caule em estrutura primária e secundária na porção basal e periférica 

da copa foram coletados de dez indivíduos adultos em uma área de (4.000 m2 por ambiente), na 

restinga na Ilha de Itaputiua (80 ha), situada a Leste do município de Raposa, Estado do 

Maranhão, entre as coordenadas 2°25'56"S e 44°3'30"O, nos meses de julho e agosto 2013. 

Vouchers foram depositados no Herbário Irina Delanova Gemtchújnicov (BOTU) sob os 

números 30230; 30231 e 30232 (apenas os ramos reprodutivos). A identificação da espécie foi 

confirmada pelo Dr. Douglas Daly (New York Botanical Garden, USA).  
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Estudo anatômico 

Foram obtidas amostras do ápice caulinar, da porção caulinar jovem situada a 0,5 cm 

abaixo do ápice e folhas jovens não-expandidas com comprimento ≤ 2 cm e folhas 

completamente expandidas não senescentes, foram fixadas em FAA 50 (Johansen 1940), 

desidratadas em série etílica e embebidas em resina metacrilato (Gerrits 1991). Secções 

transversais e longitudinais (5µm) foram obtidas em micrótomo rotativo semiautomático e 

coradas com Azul de Toluidina 0,05% pH 4,7 (O’Brien et al. 1964). Lâminas permanentes 

foram montadas com resina sintética (Entelan).  

As porções caulinares em crescimento secundário com cerca de 4 cm de diâmetro, 

foram fixadas em FAA 50 (Johansen 1940) e seccionadas nos planos transversal e longitudinal 

radial e tangencial em micrótomo de deslize. As secções obtidas (12-15μm de espessura) foram 

coradas com Safrablau (Bukatsch 1972). Lâminas permanentes foram montadas com Entelan.  

As lâminas foram analisadas ao fotomicroscópio Olympus BX 41 e os resultados mais 

relevantes documentados com auxílio de câmera digital acoplada.  

 

Testes histoquímicos  

Para detectar as principais classes de compostos químicos presentes nas estruturas 

secretoras, secções transversais de folhas e caules jovens foram obtidas com auxílio de 

micrótomo de Ranvier, enquanto que secções transversais de caule em estrutura secundária 

foram obtidas ao micrótomo de deslize. As secções foram tratadas com Sudan IV (Johansen 

1940) e Sudan Black (Pearse 1980) para identificação de lipídios totais (Johansen 1940); 

Reagente de Nadi para óleos essenciais e ácidos resínicos (David & Carde 1964); solução de 

cloreto férrico 10% para compostos fenólicos (Johansen 1940); solução de vermelho de Rutênio 

0,02% para substâncias pécticas (Jensen, 1962); regente de Wagner para alcalóides (Furr & 

Mahlberg 1981); solução de acetato cúprico 10% para resina (Johansen 1940), e reagente de 

lugol para amido e alcalóides (Johansen 1940). 

 

Resultados 

Morfologia e distribuição dos espaços secretores 

Espaços secretores em diferentes estágios de desenvolvimento foram observados 

desde o ápice caulinar (Fig. 1A); espaços secretores em processo de formação foram observados 
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ao lado de espaços secretores diferenciados em porções caulinares (Fig. 1A) e de primórdios 

foliares (Fig. 1B) constituídas por células ainda não diferenciadas. Cavidades e canais 

secretores, caracterizados pelo aspecto arredondado ou alongado do lume em corte longitudinal 

(Fig. 1C), respectivamente, ocorreram associados ao floema no caule em estrutura primária 

(Fig. 1D) e secundária (Fig. 1E) e na nervura principal das folhas (Fig. 1F); nas nervuras foliares 

imersas no mesofilo foram encontradas cavidades secretoras (Fig. 1G) (Tabela 1).  

Na região apical do caule, numerosos tricomas glandulares e coléteres recobrem o 

ápice caulinar e os primórdios foliares em processo de expansão (Fig. 1A). Na região caulinar 

imediatamente abaixo do ápice, onde o caule já apresenta estrutura primária diferenciada, 

estruturas secretoras externas estão ausentes.  

 

Desenvolvimento dos espaços secretores  

Os espaços secretores se formam no ápice caulinar e nos primórdios foliares a partir 

de células do procâmbio que se dividem em vários planos formando agrupamentos constituídos 

por 4 a 6 células caracterizadas por seu tamanho pequeno, paredes delgadas, citoplasma denso, 

núcleo grande e vacúolos pequenos (Fig. 2A). A lamela média nas células situadas na região 

central desse aglomerado se torna intumescida (Fig. 2B). Em um estágio posterior do 

desenvolvimento, surge um pequeno espaço intercelular localizado na região central do 

aglomerado de células (Fig. 2C, D), que parece se expandir pela dissolução da lamela média 

entre as células circundantes. As células que circundam o espaço em formação são volumosas 

e apresentam formato piramidal, citoplasma denso, núcleo volumoso com nucléolo evidente e 

numerosos vacúolos; a parede periclinal externa sofre protrusão em direção ao espaço 

intercelular central (Fig. 2D, E). Espaços secretores diferenciados são constituídos por um 

epitélio secretor unisseriado e lume onde a secreção se acumula (Fig. 2F).  

Na região subapical do caule, espaços secretores diferenciados parecem se expandir 

pela dissolução da lamela média (Fig. 3A) e se ramificar entre as células vizinhas (Fig. 3B), 

diferenciadas ou não. Durante esse processo, as células epiteliais se tornam mais volumosas e 

intensamente vacuolizadas (Fig. 3C). As paredes dessas células são delgadas e parece haver 

ruptura de parede e lise celular (Fig. 3C). Algumas células parecem se soltar do epitélio, uma 

vez que restos celulares foram observados no interior do lume de espaços secretores em 

expansão (Fig. 3C).  
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Nas adjacências dos espaços secretores em expansão, em contato com as células 

epiteliais, são observados agrupamentos formados por células pequenas com núcleo volumoso 

e citoplasma denso (Fig. 3D, E). Tais células parecem se integrar ao epitélio por processo 

esquizolisógeno, formando ramificações de canais secretores (Fig. 3F). Espaços secretores 

adjacentes podem se unir pela dissolução da lamela média e lise das células que os separam 

(Fig. 3G), apresentando um aspecto anastomosado (Fig. 3H). Canais secretores podem se 

ramificar acompanhando os traços foliares e traços dos ramos (Fig. 3I). 

 

Espaços secretores maduros 

Em cavidades e canais secretores maduros, o epitélio secretor unisseriado é constituído 

por células com formato variando de ovalado a piramidal (Fig. 4A, B). Algumas células 

epiteliais são digitiformes e se projetam em direção ao lume, caracterizando trabéculas (Fig. 

4B). De forma geral, as células epiteliais apresentam paredes pecto-celulósicas delgadas e 

citoplasma denso (Fig. 4A, B); as paredes anticlinais das células epiteliais podem apresentar 

espessamentos pecto-celulósicos (Fig. 4A, insert). Secreção pode ser visualizada preenchendo 

o lume dos espaços secretores (Fig. 4A). 

No caule em estrutura secundária, os espaços secretores localizados na porção mais 

externa do floema (zona de dilatação do floema) apresentam células epiteliais com paredes 

lignificadas (Fig. 4C-E). Essa lignificação pode ocorrer somente em algumas células (Fig. 4C) 

ou ser um processo generalizado no epitélio (Fig. 4D, E). 

Em todos os órgãos analisados, uma bainha constituída por 3 a 4 camadas de células 

parenquimáticas alongadas tangencialmente envolve externamente o epitélio secretor de canais 

e cavidades (Fig. 4A, B). Essas células apresentam potencial meristemático, tendo sido 

observadas células em divisão periclinal (Fig. 4A, insert). Na nervura principal das folhas 

expandidas e na porção mais periférica do caule em estrutura secundária, a bainha que circunda 

os espaços secretores pode se apresentar constituída por células lignificadas (Fig. 4F).  

 

Idioblastos 

Idioblastos de diferentes tamanhos que se coram de verde com o azul de toluidina (Fig. 

1A, D, F, 3A, B) e em vermelho com Safrablau (Fig. 1E) foram observados nas adjacências dos 
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espaços secretores, e ainda podem ocorrer isolados ou em agrupamentos, na porção mais 

externa do floema secundário (Fig. 2E, F). 

 

Testes histoquímicos 

Diferentes categorias de substâncias com natureza lipofílica e hidrofílica foram 

detectadas através de análises histoquímicas nos espaços secretores e idioblastos nas folhas e 

caules de P. heptaphyllum (Fig. 5A-F). As substâncias detectadas na secreção armazenada no 

lume de canais e cavidades e nos idioblastos foram semelhantes em todo eixo vegetativo aéreo, 

com exceção do caule secundário onde foi detectado também, amido e alcalóides conforme 

apresentado na tabela 2.  

 

Discussão 

A ocorrência de canais secretores associados ao floema é um aspecto característico de 

espécies de Protium (Souza et al. 2016); entretanto, a presença de cavidades secretoras é uma 

característica menos conhecida havendo apenas relatos para folhas de P. heptaphyllum (Biera 

& Sajo 2009). As diferenças morfológicas entre canais e cavidades secretores foram postuladas 

por Col. (1903) que descreveu cavidades como sendo mais curtas e com lume mais largo e 

canais secretores como estruturas mais alongadas e mais estreitas. Nossos resultados mostraram 

que canais e cavidades ocorrem nas folhas e caule de P. heptaphyllum, independentemente de 

seu estágio de desenvolvimento. 

Nossos resultados mostram que o processo de formação dos espaços secretores em P. 

heptaphyllum ocorre desde as fases iniciais do desenvolvimento caulinar, uma vez que espaços 

secretores diferenciados foram observados no ápice caulinar e em primórdios foliares, imersos 

numa região formada por células não-diferenciadas. A maturação dos espaços secretores antes 

da diferenciação dos tecidos vizinhos tem sido relatada em outros grupos vegetais (Curtis & 

Lersten 1986; Fueyo 1986; Joel & Fahn 1980; Monteiro et al. 1995; Rodrigues et al. 2011) e 

vem sendo associada à maior necessidade de proteção dessas regiões (Rodrigues et al. 2011a). 

Nesse sentido, é interessante notar que, além da presença de espaços secretores diferenciados e 

idioblastos, numerosos tricomas secretores recobrem o ápice caulinar e os primórdios foliares 

em processo de expansão em P. heptaphyllum. Por ser uma região de extrema importância no 

desenvolvimento das plantas, a presença de tricomas glandulares no ápice caulinar e primórdios 
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foliares pode complementar a ação do sistema secretor interno na proteção das plantas contra 

fatores bióticos e abióticos que poderiam causar prejuízos ao desenvolvimento vegetal 

(Machado et al. 2012). Na região caulinar imediatamente abaixo do ápice, onde o caule 

apresenta estrutura primária diferenciada, e em primórdios foliares em expansão, tricomas 

secretores estão ausentes, o que pode ser justificado pela maior maturidade do sistema secretor 

interno nessas regiões. 

No ápice caulinar de P. heptaphyllum, os espaços secretores se originam de 

agrupamentos de células originadas a partir do procâmbio. O processo de formação do lume 

parece ocorrer pelo afastamento das células centrais que forma tais agrupamentos causado pela 

dissolução da lamela média, o que caracteriza processo de esquizogenia (Fahn 1979; Evert 

2006). Entretanto, o processo de expansão dos espaços secretores parece envolver a ruptura de 

células e a liberação de seu conteúdo para o lume. Assim, embora a origem do lume em P. 

heptaphyllum seja esquizógena, o processo de ampliação do lume se dá por uma combinação 

entre dissolução da lamela média e ruptura de células, caracterizando esquizo-lisigenia 

(Rodrigues et al. 2011b). 

Nesse trabalho merece atenção a ocorrência de canais secretores interconectados no 

floema primário. A junção entre espaços secretores adjacentes em P. heptaphyllum parece 

ocorrer por esquizo-lisigenia e garante a formação de uma rede secretora anastomosada. 

Estudos têm demonstrado anastomoses entre canais secretores de resina no floema secundário 

de diferentes espécies de Burseraceae (Mc Nair 1918; Tolera et al. 2013), mas não no corpo 

primário das plantas. A anastomose implica em uma comunicação direta entre dois canais 

adjacentes (Bosshard & Hug 1980) e facilita o transporte de resina a longas distâncias 

garantindo maior eficiência na proteção contra herbívoros (Tolera et al. 2013). Uma vez que 

observamos a ocorrência de agrupamentos de células com características indiferenciadas em 

associação com espaços secretores em expansão, podemos sugerir que o contato dessas 

glândulas com as células vizinhas possa induzir modificações estruturais e funcionais que as 

levem a se tornar parte do epitélio secretor. Se anastomoses ocorrem também no floema 

secundário de P. heptaphyllum não podemos afirmar.  

Células epiteliais com diferentes formatos foram observadas em canais e cavidades 

maduros presentes nas folhas e caules de P. heptaphyllum. O formato piramidal e o citoplasma 

denso observados nas células epiteliais da maioria dos espaços secretores são características 

típicas de células em intensa atividade secretora (Fahn 1979, 2000; Machado 2005; Castro & 

Machado 2006; Evert, 2006). Por outro lado, células menos volumosas com formato achatado 
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podem representar um estágio de desenvolvido mais avançado e a diminuição da atividade 

secretora (Sant’anna-Santos et al. 2006). A presença de células epiteliais digitiformes alongadas 

que cruzam o lume dos espaços secretores constituem trabéculas e foram observadas em 

espaços secretores de espécies de leguminosas pertencentes à subfamília Papilionoideae 

(Turner 1986; Teixeira & Rocha 2009; Rodrigues & Machado 2012). Em Leguminosae, a 

presença de cavidades trabeculares é um aspecto com importância taxonômica (Turner 1986; 

Palermo et al. 2016) e funcional podendo agir na sustentação da secreção no interior do lume 

dos espaços secretores (Palermo et al. 2016). Para membros de Burseraceae, não foram 

encontrados registros referentes à ocorrência de espaços secretores com trabéculas.  

A presença de espessamentos pecto-celulósicos nas paredes anticlinais das células 

epiteliais de canais e cavidades de P. heptaphyllum é um aspecto que merece atenção. A 

deposição de materiais adicionais nas paredes anticlinais dessas células poderia estar 

relacionada à proteção contra o refluxo de substâncias presentes nas células epiteliais ou 

secretadas para o lume de volta para os tecidos ao redor dos espaços secretores via apoplasto. 

Em muitas plantas esse refluxo de substâncias secretadas é impedido pela deposição de material 

adicional às paredes celulares, de forma semelhante à endoderme (Evert 2006), protegendo os 

tecidos vizinhos da toxicidade dos metabólitos dos secretados (Ascensão & Paes 1987, 1988; 

Ascensão et al. 1995, 1997, 1999). 

A presença de uma bainha de células parenquimáticas com potencial meristemático ao 

redor dos espaços secretores como observado no presente trabalho já foi descrita para espécies 

de outras famílias (Bosabilidis & Tsekos 1982; Monteiro et al. 1999; Sant’anna_Santos et al. 

2006; Rodrigues et al. 2011; Rodrigues & Machado 2012; Luna et al 2013; Reis et al. 2014). 

Da mesma forma que descrito para outros grupos de plantas, em P. heptaphyllum essa bainha 

de células meristemáticas pode formar novas células que adquirem potencial secretor e 

substituem as células epiteliais que já finalizaram seu ciclo secretor (Rodrigues & Machado 

2012). Entretanto, em P. heptaphyllum esse modelo de desenvolvimento aberto não parece ser 

contínuo, uma vez que espaços secretores em estágios mais avançados do desenvolvimento 

parecem perder sua capacidade secretora e apresentam-se constituídos por células epiteliais 

com paredes lignificadas. A lignificação das células epiteliais pode ser uma consequência do 

processo de dilatação das porções mais externas do floema secundário (Bannan 1936) e tem 

sido observada em outras espécies de Burseraceae (Tolera et al. 2013). Da mesma forma, as 

células da própria bainha podem se tornar lignificadas e perder seu potencial meristemático nas 

porções mais externas do floema secundário e na nervura principal de folhas completamente 
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expandidas. Assim, consideramos que embora a lignificação das paredes das células da bainha 

represente a interrupção do modelo de desenvolvimento aberto do sistema secretor de P. 

heptaphyllum, a presença de uma bainha com células lignificadas pode colaborar na 

manutenção estrutural dos espaços secretores e no impedimento do refluxo da secreção para as 

células vizinhas. Entretanto, deve-se ressaltar que novos espaços secretores são constantemente 

produzidos no ápice caulinar e no câmbio vascular do caule em estrutura secundária. 

A manutenção do potencial secretor de canais e cavidades em caules em estrutura 

primária e folhas jovens pode estar associada a sua maior necessidade de proteção contra 

herbivoria. Uma vez que órgãos mais jovens são mais palatáveis por serem mais tenros e 

apresentam maior quantidade de nitrogênio e água, são preferencialmente atacados por insetos 

herbívoros (Coley & Barone 1996).  

Embora P. heptaphyllum seja conhecida pela produção de resina (Siani et al. 1999; 

Maia et al. 2000; Bandeira et al. 2002), nossos resultados mostraram que a secreção produzida 

por canais e cavidades secretoras apresenta natureza mista. Foram histoquimicamente 

identificados lipídios totais, terpenos, compostos fenólicos e polissacarídeos, além de resina, 

no sistema secretor interno de caules e folhas de P. heptaphyllum. Vale ressaltar que a coloração 

violeta observada nas células epiteliais e no lume dos espaços secretores e no interior dos 

idioblastos tratados com reagente de Nadi indica a presença de óleos essenciais, além de ácidos 

resínicos na secreção (Ascensão et al. 2001). De forma geral, as substâncias detectadas no 

sistema secretor de P. heptaphyllum, principalmente terpenos e compostos fenólicos, podem 

estar associadas à defesa da planta contra ataques de herbívoros e patógenos (Harbone 1993; 

Langenheim 2003). Além disso, a produção de compostos fenólicos pode ser importante na 

proteção das plantas contra o excesso de radiação solar (Liakoura et al. 1997; Silva et al. 2016), 

o que se faz especialmente importante no ambiente onde os indivíduos de P. heptaphyllum 

foram coletados. A presença de substâncias hidrofílicas, como os polissacarídeos, pode atuar 

na retenção de água no interior das células colaborando na proteção da planta contra dessecação 

(Sawidis 1998; Silva et al. 2016), aspectos de grande importância ecológica para plantas que 

vivem em ambientes com forte intensidade luminosa e temperatura como na restinga. 

A ocorrência de idioblastos secretores em espécies de Burseraceae tem sido um aspecto 

negligenciado na literatura. Em P. heptaphyllum, idioblastos produtores de secreção de natureza 

mista são abundantes e amplamente espalhados pelo eixo vegetativo aéreo. Idioblastos, assim como 

as cavidades e os canais secretores, podem ser importantes como caracteres diagnósticos em 

estudos taxonômicos (Metacalfe e Chalk, 1950, 1979) e as substâncias produzidas por eles 
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podem apresentar importantes papéis ecológicos e complementar a ação dos espaços secretores 

na interação das plantas com o meio externo. 

Nossos resultados mostram, pela primeira vez, a distribuição, origem, morfologia e 

histoquímica do sistema secretor interno no eixo vegetativo aéreo de P. heptaphyllum, podendo 

contribuir para o conhecimento do sistema secretor dessa espécie. Estudos adicionais ao nível 

ultraestrutural se fazem necessários para o entendimento dos mecanismos celulares envolvidos 

no processo de secreção e de anastomose de canais vizinhos.  
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Tabela 1. Distribuição dos diferentes tipos de estruturas secretoras em folhas e caules de Protium heptaphyllum. 

Órgão Estrutura secretora Localização 

Folha CV  Floema dos feixes vasculares imersos no mesofilo 

CV; CN; ID Floema da nervura principal 

Caule - estrutura primária CV; CN; ID Floema dos feixes vasculares 

ID Córtex e medula 

Caule – estrutura secundária CV; CN; ID Floema secundário 

ID: idioblastos; CV: cavidades secretoras; CN: canais secretores. 
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Figura 1. A-G Secções longitudinais (A-C) e transversais (D-G) de caule e folhas de 

Protium heptaphyllum coradas com Azul de toluidina (A-D, F-G) e safrablau (E). A. Ápice 

caulinar mostrando espaços secretores (setas) em diferentes estágios de desenvolvimento. B. 

Primórdios foliar mostrando espaços secretores (setas) associados ao floema em feixes 

vasculares em diferenciação. C. Caule em estrutura primária mostrando cavidade (CV) e 

canal (CN) secretores. D. Caule em estrutura primária mostrando espaços secretores (setas) 

associados ao floema e observar idioblastos. E. Caule em estrutura secundária mostrando 

espaços secretores (setas) associados ao floema, idioblastos de diferentes tamanhos corados 

em vermelho e esclereídes. F. Nervura principal de folha expandida mostrando espaços 

secretores (setas) associados ao floema. Observar idioblastos corados em verde. G. Folha 

expandida mostrando espaço secretor (seta) associado ao floema de nervura imersa no 

mesofilo. Barras: A, E-G = 100μm; B-C = 150μm; D = 500μm. 
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Figura 2. A-F. Secções longitudinais do ápice caulinar de Protium heptaphyllum 

coradas com azul de toluidina mostrando ontogenia dos espaços secretores. A, B. 

Agrupamento de células precursoras do espaço secretor caracterizadas por paredes delgadas, 

paredes delgadas, citoplasma denso, núcleo grande e pequenos vacúolos. Em B notar 

intumescimento da lamela média na região central do aglomerado de células. C. Formação 

de espaço intercelular na região central do aglomerado de células precursor de espaço 

secretor. D, E. Espaço intercelular central em expansão. Em E, as células que circundam o 

espaço intercelular central são volumosas, com formato piramidal, citoplasma denso, núcleo 

volumoso e vacúolos numerosos. Observar protrusão da parede periclinal externa sofre 

protrusão em direção ao espaço intercelular central. F. Espaço secretor diferenciado formado 

por epitélio secretor unisseriado e lume amplo. Barras: A-F = 50μm.  
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Figura 3. A-I. Secções longitudinais do da região subapical caulinar de Protium 

heptaphyllum coradas com azul de toluidina. A. Espaços secretores em expansão causada 

pela dissolução da lamela média. B. Ramificação de espaço secretor entre células vizinhas 

diferenciadas. C. Espaço secretor em expansão. Observar restos celulares em meio à 

secreção no lume do espaço secretor. D, E. Aglomerado de células indiferenciadas 

(delimitados por pontilhados) que irão integrar o epitélio secretor de espaços secretores em 

expansão. F. Canal secretor com início de ramificação. G. Espaços secretores adjacentes em 

processo de fusão. H. Canais secretores adjacentes em processo de fusão e ramificação 

formando rede anastomosada. I. Canais secretores ramificado acompanhando traço de ramo. 

Barras: A-F e H = 50μm; C = 150μm; G = 100μm; I = 150μm. 
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Figura 4. A-F. Secções transversais de folhas expandidas e caule de Protium 

heptaphyllum coradas com azul de toluidina (A, B) e safrablau (C-F).  A. Espaços secretores 

maduros constituídos por epitélio (EP) unisseriado e lume (LU) amplo repleto de secreção 

no floema de caule em estrutura primária. Observar bainha (BA) parenquimática ao redor 

dos espaços secretores. O insert mostra célula da bainha em divisão periclinal (ponta de seta). 

B. Espaço secretor maduro mostrando célula epitelial digitiforme que se projetam em direção 

ao lume (LU). EP: epitélio; BA: bainha. C. Espaço secretor no floema de caule em estrutura 

secundária. Observar células com paredes pecto-celulósicas e células com paredes 

lignificadas no epitélio de espaço secretor. D, E. Espaço secretor mostrando epitélio 

constituído exclusivamente por células com paredes lignificadas. Em E, observar célula 

trabecular também lignificada. F. Espaço secretor em nervura principal de folha circundado 

por bainha constituída por células lignificadas. Barras: A-F = 50μm. 
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Figura 5. A-F. Testes histoquímicos em secções transversais de caule primário (A, B), 

caule secundário (D, E) e folhas (C, F) de Protium heptaphyllum mostrando reações positivas 

nos espaços secretores. A. Vermelho de Rutênio. B. Reagente de Nadi. C. Cloreto férrico. 

D. Acetato cúprico. E, F. Sudan IV. Barras: A, D = 100μm; B, C, E, F = 50μm.  
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Considerações Finais 

 

Esse trabalho foi dedicado ao estudo dos aspectos anatômicos de folhas e caule de P. 

heptaphyllum visando compreender possíveis ajustes às condições ambientais às quais as 

plantas estão sujeitas na restinga, principalmente o alagamento, além de caracterizar os sítios 

de secreção das substâncias bioativas que tornam essa espécie tão importante economicamente. 

Nossos dados mostraram que os órgãos vegetativos aéreos de P. heptaphyllum da 

restinga apresentam, de forma geral, um misto de caracteres mesomórficos e xeromórficos e 

que a maioria dos caracteres analisados se mostrou conservativa entre indivíduos do ambiente 

alagável e não-alagável. Entretanto, além da variação da área ocupada pelos espaços 

intercelulares no parênquima lacunoso foliar e da maior porcentagem de vasos agrupados no 

xilema secundário do caule, merece atenção o fato de que o sistema secretor se mostrou mais 

desenvolvido em todos os órgãos analisados em indivíduos do ambiente alagado, indicando a 

plasticidade dos sistemas secretores.  

O grau de herbivoria das plantas foi similar ao ambiente não-alagável o que pode ter 

relação com a proximidade física entre as áreas. Essa mesma proximidade foi importante no 

que se refere à preservação das características ambientais, uma vez que, exceto para o fator 

alagamento, garantimos que todas as plantas estivessem sob condições ambientais muito 

semelhantes. Esse aspecto foi importante no entendimento da influência do alagamento na 

anatomia de folhas e caule de P. heptaphyllum. 

O sistema secretor em P. heptaphyllum se mostrou constituído por cavidades e canais 

secretores, além de idioblastos, com distribuição diferencial entre os órgãos estudados. Foram 

detectados, além de resina, diferentes categorias químicas de substâncias, importantes na 

interação das plantas com fatores bióticos e abióticos.  

A origem e desenvolvimento dos espaços secretores mostraram aspectos compatíveis 

com esquizogenia e esquizo-lisigenia, respectivamente. Merece destaque a ocorrência de 

ramificações e fusões entre canais secretores adjacentes formando uma rede secretora 

anastomosada. Estudos ultraestruturais e citoquímicos futuros poderão colaborar para o 

entendimento dos processos de formação, fusão e ramificação das estruturas secretoras em P. 

heptaphyllum. 

Nossos resultados mostram particularidades que são apontados pela primeira vez na 

família e na espécie, como: anastomoses entre canais secretores de resina em floema primário; 

canais e cavidades secretoras com trabéculas em caule em estrutura primária e secundária; 

presença de espessamento pecto-celulósico nas paredes anticlinais do epitélio secretor; bainha 
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ao redor dos espaços secretores com células lignificadas e epitélio secretor com células 

lignificadas parcial ou total em caules em estrutura secundária. 

Os dados mostram ainda que a tolerância ao alagamento da espécie P. heptaphyllum 

está associada com diferenças em poucos caracteres anatômicos que já parecem ser suficientes 

para permitir sua permanência em ambientes com solo alagado. Recomendamos esta espécie 

para ser usada na recomposição de áreas naturais sujeitas à inundações, como matas ripárias. 
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