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RESUMO E ABSTRACT



RODRIGUES, M.L.A. “ANATOMIA DO EIXO VEGETATIVO AEREO DE Protium
heptaphyllum (Aubl.) Marchand. (Burseraceae) COM ENFASE NO SISTEMA
SECRETOR EM AMBIENTE COM INFLUENCIA DAS MARES” 2017 121. TESE
(DOUTORADO) INSTITUTO DE BIOCIENCIAS, UNESP — UNIVERSIDADE
ESTADUAL PAULISTA, BOTUCATU

Resumo - Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand é uma espécie arborea de
Burseraceae importante na producdo de resina com elevado valor econdmico e ecologico
bastante utilizada na producdo de farmacos, cosméticos, repelentes, inseticidas e incensos.
Apresenta grande plasticidade no que se refere aos ambientes de ocorréncia, sendo encontrada
em areas com solos inundaveis, argilosos ou arenosos, secos ou Umidos, 0 que justifica sua
ampla utilizacdo em projetos de restauracdo em areas inundaveis ou ndo. No litoral do
Maranhdo, populacGes de P. heptaphyllum ocorrem em areas naturalmente alagaveis pelo pulso
das marés e em areas ndo-alagaveis. Sabe-se que o alagamento e a salinidade do solo podem
influenciar o desenvolvimento das plantas promovendo alteracdes morfoldgicas que pode
refletir na herbivoria. Entretanto, estudos sobre os aspectos estruturais de seus Orgaos
vegetativos estdo faltando, principalmente no que se refere aos sitios secretores de substancias
bioativas. Diante disso, este trabalho teve como objetivo investigar as caracteristicas
anatdmicas em caules e folhas de individuos de P. heptaphyllum em ambiente alagavel pelas
marés e nao alagavel na restinga maranhense; verificar se a tolerancia ao alagamento influencia
na herbivoria foliar, analisar e descrever a morfologia, distribui¢do, as principais classes de
compostos produzidos, assim como 0s estagios iniciais de desenvolvimento dos espacos
secretores. Amostras de folhas e caule em estrutura primaria e secundaria foram processadas
segundo técnicas usuais em anatomia vegetal. Dados quantitativos sobre os tecidos/células
foliares e caulinares foram obtidos e analisados ao microscopio de luz e submetidos ao teste T-
student. As porcentagens das areas foliares consumidas estimadas com auxilio de programa de
edicdo de imagens foram submetidas a ANOVA. As folhas de P. heptaphyllum s&o
hipostomaticas, heterobaricas, mesofilo dorsiventral; o sistema vascular na nervura principal
envolto por uma calota de fibras lignificadas. No caule em estrutura primaria, cristais de oxalato
de célcio e esclereides sdo abundantes no cdrtex externo; uma bainha de fibras gelatinosas
delimita externamente o cilindro vascular. No caule em estrutura secundaria, a periderme
apresenta lenticelas de tamanhos variados; floema desenvolvido e abundéncia de esclereides

em sua porcdo mais externa; o xilema secundario apresenta elementos de vasos com tilos.



Espagos 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 espacos secretores constituidos por epitélio unisseriado e
lume amplo se originam por processo esquizogeno e se expandem por esquizolisigenia. Canais
secretores podem se ramificar e se unir a espagos secretores vizinhos formando uma rede
secretora anastomosada. Lipidios, compostos fendlicos, terpenos e polissacarideos foram
detectados atraves de analises histoquimicas nos espacos secretores e nos idioblastos e podem
ser importantes na defesa da planta contra herbivoros e patdgenos e na protecdo contra fatores
abidticos como alta intensidade luminosa e dessecacdo. No que se refere aos dados
quantitativos, individuos do ambiente alagavel apresentaram maior area ocupada pelos espacos
intercelulares no parénquima lacunoso das folhas, sistema secretor mais desenvolvido em
folhas e caule e maior porcentagem de vasos agrupados no xilema secundario do caule. As areas
foliares consumidas por herbivoros ndo variaram entre os individuos dos dois ambientes. Os
Orgdos vegetativos aéreos de P. heptaphyllum da restinga, apresentam de forma geral, um misto
de caracteres mesomorficos e xeromorficos. Com base nos resultados encontrados a espécie P.
heptaphyllum, apresenta grande plasticidade no que se refere aos ambientes de ocorréncia e por
ser tolerante ao alagamento podemos recomendé-la em programas de restauracao de vegetacao

em locais sujeitos a inundagdes.

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

herbivoria foliar



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 BIOCIENCIAS, 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
Maranh&o 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 Maranhdo 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 Ilumen originate by schyzogenous process and expand by

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



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



INTRODUCAO



Introducéo

Nas restingas do estado do Maranh&o, é comum a ocorréncia de comunidades vegetais
formadas por espécies congéneres que ocorrem em ambiente naturalmente alagavel pelo ciclo
das marés e em areas ndo-alagaveis, tendo como exemplos espécies de Cyperaceae, Poaceae,
Amaranthaceae, Fabaceae, Convolvulaceae, Burseraceae, dentre outros. Na Ilha de Itaputiua,
que faz parte do municipio da Raposa, popula¢des de Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand,
uma espécie de Burseraceae, caracterizam o estrato arboreo da vegetacdo em ambiente alagavel
e ndo-alagavel da restinga. Trata-se de uma espécie nativa popularmente conhecida como
ameéscla, almecega ou breu-branco (Corréa 1984), importante produtora de resina utilizada na
fabricacdo de vernizes, incensos, repelentes, cosméticos e medicamentos com funcao
analgésica, cicatrizante e expectorante (Maia et al. 2001). A resina que exsuda de seu tronco é
fortemente aromatica e endurece em contato com o ar, sendo conhecido seu papel na protecdo
da planta contra ataque de herbivoros e patdgenos (Susunaga 1996). Segundo Bieras & Sajo
(2009), cavidades secretoras de resina ocorrem nas folhas de P. heptaphyllum. Reis (2016), faz
referéncia a presenca de canais secretores em Protium como uma caracteristica do género.
Entretanto, apesar da importancia ecolédgica e econdmica da resina, estudos detalhados sobre

0s sitios de sintese dos compostos quimicos dessa espécie ndo foram encontrados.

As restingas sao mosaicos de vegetacdo que ocupam as planicies arenosas costeiras
geologicamente recentes (quaternario), tendo sido colonizadas por plantas das florestas
tropicais vizinhas, fazendo parte da Mata Atlantica (Silva 1999; Sugiyama 2003; Coutinho
2006, Magnano et al. 2010, IBGE 2012), onde a seca, altas temperaturas, ventos constantes,
elevada salinidade e deficiéncia em nutrientes sdo os fatores limitantes (Scarano 2002). As
comunidades vegetais localizadas mais préximas ao mar sofrem intensa acao das marés e sao
constantemente submetidas ao contato com a &gua do mar e a mobilidade do substrato (Arruda
et al. 2009). Nas areas mais elevadas e distantes do oceano, embora ndo estejam sujeitas ao
alagamento diario provocado pelo ciclo das marés, as comunidades vegetais da restinga
continuam expostas a alta salinidade do solo, aos aerossois salinos, as temperaturas elevadas,

aos altos indices de radiacdo solar e aos ventos constantes (Pammenter 1984).

Estudos tém demonstrado que a falta ou diminui¢cdo na concentracdo de oxigénio
disponivel no solo provocada por situagdes de alagamento constante ou temporario podem
induzir alteracdes fisioldgicas e estruturais nas plantas, tais como redugdo das taxas de

crescimento (Rinne 1990; Pimenta et al. 1996), epinastia, senescéncia e abscisdo precoce das



folhas (Wareing & Phillips 1981), formacdo de raizes adventicias (Pimenta et al. 1994;
Yamamoto et al.1995), desenvolvimento de aerénquima (Feldman 1984; Wiedenroth 1993),
hipertrofia de lenticelas (Medri & Correa 1985; Pimenta et al. 1994, 1996), aumento de niveis
de etileno (Feldman 1984) e reducéo da transpiracdo com consequente diminuicéo do fluxo de
nutrientes para as folhas (Colin-Belgrand et al. 1991). Da mesma forma, o excesso de salinidade
associado a alta intensidade luminosa da restinga podem provocar alteragcbes morfofisioldgicas
favorecendo o desenvolvimento de plantas com caracteres xeromorficos como folhas
anfiestomaticas, com cuticula espessa, abundancia de ceras epicuticulares, parénquima aquifero
bastante desenvolvido e abundéncia de células esclerenquimaticas (Fahn & Cuttler 1992;
Naidoo et al. 1992; Boeger & Gluzezak 2006; Arruda et al. 2009), além de causar a redugéo no
crescimento das plantas (Flowers et al. 1985; Hasegawa & Bressan 2000). Tais alteracdes
morfoanatdémicas que ocorrem ao longo do desenvolvimento dos 6rgdos, sejam causadas por
fatores end6genos ou externos, podem refletir na protecdo das plantas contra herbivoria. Dentre
0s caracteres anatdmicos relacionados ao sistema de protecdo das plantas contra ataques de
herbivoros estdo o desenvolvimento de tecidos mecanicos, a abundancia de cristais de calcio,
e, principalmente, a presenca de estruturas secretoras de substancias deterrrentes (Dickison
2000; Langenheim 2003). Nesse sentido, estudos tem demonstrado que o alagamento pode
influenciar no nimero e no tamanho das estruturas secretoras (Yamamoto et al. 1987; Medri et
al. 2007), e consequentemente, na quantidade de secre¢do produzida, o que tem implicacdo

direta na interacdo das plantas com os herbivoros (Harbone 1993; Langenheim 2003).

O objetivo do estudo foi investigar as caracteristicas anatbmicas em caules e folhas de
individuos de P. heptaphyllum em ambiente alagavel pelas marés e ndo alagavel na restinga
maranhense e verificar se a tolerancia ao alagamento influencia na herbivoria foliar, além de
analisar a distribuicdo, morfologia, principais classes de compostos produzidos e 0s estagios

iniciais de desenvolvimento dos espacos secretores.



REVISAO BIBLIOGRAFICA



Revisao Bibliografica

Restinga

Desde a época dos primeiros naturalistas, a restinga é reconhecida como um tipo diferente
de vegetacdo (Martius 1858). O termo “vegetacao de restinga” ¢ considerado por Sugiyama (1998)
como o conjunto de comunidades vegetais fisionomicamente distintas sob influéncia marinha e
flavio-marinha. No sentido ecoldgico, refere-se as comunidades que recebem influéncia marinha,
com cobertura vegetal em mosaico, encontrada em praias, corddes arenosos, dunas e depressoes,
apresentando, de acordo com o estagio sucessional, estrato herbaceo, arbustivo e arbéreo (Scarano,
2002). Abrangem mais de 7000 km da costa brasileira (Suguio & Tessler 1984); influenciadas
principalmente pelo nivel do lencol freatico (Scarano 2002) sendo encontradas formacdes
naturalmente inundaveis e ndo-inundaveis pelo ciclo das marés (Pereira 2002). Séao
geologicamente recentes (quaternério), tendo sido colonizadas por plantas das florestas tropicais
vizinhas. Assim, sdo parte da Mata Atlantica (Silva 1999; Sugiyama 2003; Coutinho 2006,
Magnano et al. 2010, IBGE 2012). Segundo Reis (2006), € dificil delimitar com precisdo o que é
a restinga, uma vez que é representada por um conjunto reduzido e descontinuo de manchas de

vegetacao.

Atualmente, o ambiente da restinga tem despertado interesse cientifico pelo relevante
papel ecoldgico na preservacdo da morfologia costeira (Cordeiro 2005). As primeiras unidades de
conservacao englobando sistemas de restinga foram criadas durante as duas Ultimas décadas, mas
seu numero ainda é bastante reduzido (Lacerda & Esteves 2000). Nos primeiros anos da
colonizagdo, as espécies arbOreas de grande proporcdo, os mamiferos e as aves, que eram
abundantes, foram largamente explorados e negociados, transformando a costa brasileira no
principal local de exportacdo de biodiversidade por quase 100 anos (Bueno 1999). Ultimamente,
apos o esgotamento de boa parte desses recursos florestais, as restingas sob influéncia de zonas
urbanas tornaram-se locais interessantes para desenvolvimento urbano e turistico (Pinto et al.

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

O ambiente de estudo

A Zona Costeira Amazoénica brasileira representa cerca de 35% da costa do Pais,
estendendo-se por mais de 2.500 km, desde a foz do Rio Oiapoque, no Amapa, até a Baia de Séo

Marcos, no Maranhdo (Isaac & Barthem 1995). As restingas do litoral amazdnico brasileiro ou
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equatorial ndo ocupam mais que 0,1% do total das tipologias vegetacionais existentes na Amazoénia
(Amaral et al. 2008). A Costa Norte do Brasil ¢ dominada por macromarés e apresenta feicGes
geomorfoldgicas caracteristicas, com extensos depositos de planicie de maré, estuarios,
manguezais, baixios, pantanos salinos, dunas e praias (Souza Filho & EI-Robrini 1996). Exibe
caracteristicas hidrodindmicas e climatoldgicas Unicas no Brasil e representa uma das areas
prioritarias para o reconhecimento e conservacdo da biodiversidade de ecossistemas costeiros
(Smith & Demaster 1996).

Nas areas litoraneas do Brasil, ha regides como na area do estudo, onde acontecem
alteracOes constantes, causadas pela grande variacdo das marés, fendbmeno de subida e descida
periddicas dos niveis marinhos e de outros corpos d"agua ligados aos oceanos (Suguio 1992). Essa
mudanca ocorre a cada 6 horas, onde em um dia o nivel das aguas sobe e desce duas vezes
(Pacievitch 2009). A mudanca diaria no nivel das aguas é determinada pela atracao da lua e do sol,
causando interferéncia sobre o campo gravitacional da Terra (Suguio 1992). O nivel mais alto da
maré é chamado de preamar e 0 mais baixo de baixa-mar; se o local estiver alinhado com a lua
serdo produzidas marés altas, caso contrario, marés baixas (Suguio 1992). A maré é chamada de
semidiurna quando ocorrem duas marés altas e duas marés baixas durante o periodo (ciclo) de um
dia lunar que corresponde a 24 horas e 50 minutos (Suguio 1992). Essa caracteristica determina
que a cada intervalo de seis horas aproximadamente, ocorre um pico de maré, seja alto ou baixo
(Correia & Sovierzoski 2005). A maré de sizigia corresponde as marés com amplitudes mais altas
e mais baixas em relacdo ao nivel do mar, que ocorrem durante a lua cheia e nova respectivamente
(Suguio 1992). No litoral maranhense as marés atingem seu nivel 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 variacdo e a amplitude do nivel do mar, isto é, a diferenca que existe

entre a altura maxima e a minima das marés, ao longo de cada dia do ano.

O litoral ocidental da Ilha do Maranhdo é banhado pela Baia de Sdo Marcos e esta
localizada ao norte do estado do Maranhdo, regido nordeste do Brasil, com uma area de
aproximadamente 100 quilémetros, composta pelos municipios de S&o Luis (ocupa a maior parte

do litoral ocidental), Sdo José de Ribamar, Pa¢o do Lumiar e Raposa (Silva & Silva 2012).

O municipio litoraneo de Raposa no Estado do Maranhdo esta situado na regido Costa
Norte do Brasil (02°21° a 02°32” S e 44°00” a 44°12° O), limita-se com o municipio de Pacgo do
Lumiar (sul e oeste) e o oceano atlantico (norte, leste e oeste), e tem como principal via de acesso
a MA-203 (Silva 2008). A fisiografia costeira da regido da Raposa é formada por extensas baixadas

litorAneas com formacGes de praias arenosas, dunas moveis, paleodunas, manguezais, restingas,
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marismas e depdsitos de vasos modelados por uma extensa rede de canais, normalmente

preenchidos pela preamar (Feitosa, 1989).

A ilha de Itaputiua, faz parte do municipio de Raposa e esta localizada a leste entre as
coordenadas 2°25'56"S e 44°3'30"0, ocupando uma area de 80 ha (Fig. abaixo). Especificamente,
nosso estudo foi realizado nessa ilha em uma mata de restinga com solo arenoso, em uma area de
8.000 m?, abrangendo os dois ambientes: a) uma érea situada na parte mais alta da ilha, onde a
maré ndo chega e b) uma area situada na bordadura da ilha entre 0 manguezal e a terra firme,

sujeita a inundac@es; onde a maré pode atingir mais de 7 metros de altura em alguns meses do ano.
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Localizagdo da area de estudo Tha de Itaputiua, municipio de Raposa-MA. Fonte: Silva 2008

Influéncia de fatores externos na morfologia das plantas

Num ecossistema, cada ser vivo estd permanentemente sujeito a fatores bioticos e fatores
abioticos que exercem influéncia sobre aspectos fisiologicos e morfologicos dos individuos, bem

como sobre o crescimento das populag@es e sua distribuicdo geografica (Pereira et al. 2001).
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Os fatores abidticos que podem influenciar o desenvolvimento das plantas s&o
representados por fatores climaticos como intensidade luminosa, temperatura, vento e umidade do
ar, além da disponibilidade hidrica e as caracteristicas fisico-quimicas do solo (Cardoso &
Schiavini 2002; Joly et al. 2012). A acdo conjunta de fatores abidticos e bidticos que compdem
um ecossistema leva a um meio heterogéneo (Hutchings et al. 2000). Nesse contexto, Ricklefs
(1977) afirma que a distribuicdo heterogénea dos fatores ambientais determina a ocorréncia e

distribuicdo de espécies vegetais.

Para se ajustarem as condi¢cdes do ambiente, as plantas podem desenvolver adaptacoes
morfolégicas, anatébmicas e fisiologicas (Dickison 2000). Assim, as respostas morfoanatdmicas e
fisiologicas das plantas ao meio podem indicar estratégias que permitem a continuidade do vegetal
em um dado ambiente (Bétta-Dukat 2005; Ricotta 2005; Petchey & Gaston 2006). De forma geral,
todos os dérgdos da planta podem responder com alteracbes morfologicas e/ou funcionais aos
fatores ambientais; principalmente as folhas, 6rgdos com maior plasticidade fenotipica (Fahn
1978; Dickison 2000). Dentre os fatores abidticos que podem induzir alteraces morfoldgicas,

anatdmicas e funcionais nos vegetais, destacamos o0 alagamento e a salinidade do solo.

Espécies vegetais tolerantes ao alagamento tendem a apresentar modificacfes
morfoanatdmicas que podem melhorar a difusdo do oxigénio no corpo da planta e possibilitar uma
respiracdo aerdbica mais equilibrada (Kozlowski 1984a). Diversas espécies tolerantes quando
estdo em total alagamento exibem a reorientacdo de suas raizes para a superficie da dgua ou a
formacédo de estruturas que melhorem a difusdo de oxigénio no corpo da planta (Sena-Gomes &
Kozlowski 1980; Lopez & Kursar 1999; Costa et al. 2006), tais como a presenca de tecidos mais
frouxos em raizes, caules e folhas e a formacdo de lenticelas hipertrofiadas em raizes e caules,
além da formac&o de raizes adventicias (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 numero de células
no xilema (Yamamoto et al. 1995) e no floema (Yamamoto & Kozlowski 1987a, b, ¢), menor
didametro 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 relacdo de parénquima palicadico/esponjoso e a espessura da hipoderme diminuem
em plantas mantidas sob alagamento (Xiao et al. 2009), ocorrendo maior desenvolvimento do

aerénquima (Vasellati et al. 2001), células com paredes mais delgadas, menor espessura cuticular
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(Mommer et al. 2007) e diminuicdo da esclerificagcdo (Xiao et al. 2009). Plantas em solos
alagados podem ainda apresentar menor investimento no acimulo de substancias ergasticas e na
formacéo de estruturas secretoras (Medri et al. 2007), o que pode estar diretamente relacionado
ao desempenho das plantas na protecédo contra herbivoros. Além disso, a reducdo 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), 0 que esta associado a reducao no consumo de oxigénio (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 planicies inundaveis da Amazonia 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 Janior
et al. 2009). Poucos estudos foram feitos com espécies da floresta Atlantica Costeira (Scarano et
al. 1997, Scarano 2002, 2006, Medina et al. 2009; Kolb & Joly 2009; Oliveira & Joly 2010).

Em relacdo a salinidade, a existéncia de sais sollveis 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 as
suas caracteristicas fisico-quimicas ocorrendo em aproximadamente 10% da superficie terrestre
(Larcher 2000; Holanda et al. 2007). O excesso de sais de s6dio compromete as propriedades
fisicas e quimicas do solo, modificando sua estrutura (Santos 1995; Meurer 2006; Martins 2007;
Qadir et al. 2007; Gheyi et al. 2010). A tolerancia a salinidade ¢ um fenémeno complexo que
envolve alteragBes morfoldgicas e de desenvolvimento, em estreita relagdo com principais
processos fisioldgicos e bioquimicos das plantas (Gonzalez 2000). Os diversos processos variam
com a espécie, com o tempo de exposi¢do a salinidade, a concentracdo do sal e as demais condi¢cbes

ambientais locais (Munns & Tester, 2008).

Estudos mostram que a maior concentragdo de sais no protoplasma ajudaria a reter agua
na célula, além de auxiliar na absorcéo de agua do solo, visto que o0 acumulo de sais aumentaria o
potencial hidrico, facilitando o processo de difusdo da dgua (Mauseth 1988). A interferéncia dos
sais e a toxicidade de ions especificos (Na+ e Cl) nos processos fisioldgicos reduzem o crescimento
e 0 desenvolvimento das plantas (Zhu, 2003, 2007; Munns & Tester 2008; Mendes 2009). Como
resultado, ocorrem menor desenvolvimento de vacuolos, modificagbes no reticulo
endoplasmatico, diminuicdo das cristas mitocondriais, fragmentacdo do tonoplasto e degradacéo

do citoplasma (Mitsuya et al. 2000).
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A salinidade pode ocasionar a reducdo do crescimento, inibicdo da divisdo e expanséo
celular, desorganizacdo celular, acimulo de metabdlitos toxicos, inibicdo da fotossintese e
diminuicdo na aquisicdo 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 n&o salino, mostraram que o efeito da salinidade do solo foi mais pronunciado na parte
aérea das plantas, havendo reducdo de 60 % de massa seca da parte aérea em comparagao com as

mantidas em solos ndo salinos.

Em plantas submetidas a condicGes de excesso de salinidade, € comum a ocorréncia de
caracteres xeromorficos como células epidérmicas espessadas, folhas anfiestomaticas, presenca de
parénquima aquifero desenvolvido, abundéncia de tecidos mecéanicos e ocorréncia 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, € comum a ocorréncia de maior
compactacao do parénquima palicadico levando a maior espessura de laminas foliares (Syvertsen
et al. 1995; Lambers et al. 1998).

Ordem Sapindales

A ordem Sapindales representa um grupo diverso e economicamente importante de
eudicotiledéneas com muitas familias de importancia na alimentacdo, industria farmacéutica,
madeireira, moveleira e naval (Pirani 2009). O sistema APG IV (2016) reconhece nove familias
na ordem: Anacardiaceae, Burseraceae, Biebersteiniaceae, Kirkiaceae, Meliaceae, Nitrariaceae,
Rutaceae, Sapindaceae e Simaroubaceae. Varios estudos contribuiram para aumentar nosso
conhecimento a respeito da evolucdo e diversificacdo dentro das familias da ordem mostrando ser
monofilética (Muellner et al. 2007).

A familia Burseraceae Kunth.

Estudos com materiais fosseis, recursos filogenéticos e moleculares indicam a monofilia da
familia Burseraceae e sua relagdo como grupo irmdo de Anacardiaceae (Gadek et al. 1996;
Savolainen et al. 2000b; Pell 2004). Anacardiaceae divergiu originando Burseraceae, porém o
tempo de diversificacdo das familias € diferente, enquanto as Anacardiaceae divergiu a partir do
Cretaceo-Paleoceno tardio, a maior parte da diversificacdo de Burseraceae ocorreu no Mioceno
que migrou para as regides tropicais e subtropicais do globo terrestre em todos os continentes,
exceto na Antartida (Weeks et al. 2005; Pennington et al. 2010; Becerra et al. 2012). As linhagens



15

de Anacardiaceae e Burseraceae representam um excelente sistema de estudo para investigar a
historia biogeografica da diversificagdo tropical e a importancia relativa de movimento e adaptacéo
climatica na evolucgéo das angiospermas (Pennington et al. 2010). A dispersao ocorreu apos Varios
eventos de colonizacdo intercontinental para ambas as familias ao longo dos ultimos 100 milhGes
de anos (Becerra 1999; Savolainen et al. 2000 a, b; Pell 2004; Weeks 2005; Thulin 2008). As
reconstrucdes da biogeografia usando a filogenia das Burseraceae apontam para uma origem do
Hemisfério Norte, com migracdes subseqiientes para a Africa, Asia e Tropicos do Novo Mundo
(Weeks et al., 2005).

A familia 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 Jacg. ex L., homenagem feita por Linneu ao botanico Joaquim Burser (Paula &
Alves 1997). Inicialmente, Burseraceae pertencia a ordem Rutales. Entretanto, foi incluida na
ordem Sapindales por Cronquist (1981) juntamente com as familias Anacardiaceae e Julianiaceae,
permanecendo até hoje na mesma ordem mesmo apos estudos baseados em sequenciamentos de
DNA de acordo com APG IV (2016).

Burseraceae é constituida por cerca de 21 géneros (Khalid 1983) e aproximadamente 750
espécies (Daly et al. 2011). A familia esta distribuida em trés tribos: Protieae (4 géneros),
Bowellieae (8 géneros) e Canarieae (9 géneros). Tem ampla distribui¢do, nas regides dos tropicos
e subtropicos dos continentes Americano, Africano, Indo-Asiatico (Weeks et al. 2005). Espécies
pantropicais, distribuidas desde os desertos até florestas Umidas, mas com predominancia
essencialmente tropical (Daly 2004). No Brasil a familia esta representada por 8 géneros e cerca
de 146 espécies, cinco delas consideradas raras e 20 endémicas, vegetando nas esferas
fitogeograficas da Amazonia, Caatinga, Cerrado e Mata Atlantica (Daly 2012). O centro de

diversidade é a Amazonia (Souza & Lorenzi 2008).

A tribo Protieae parece ter se originado na América do Sul (Weeks et al. 2005). Essa tribo
tem espécies de dificil identificacdo levando em conta somente caracteres morfoldgicos devido a
similaridade entre Protium, Crepidospermum e Tetragastris (Daly 1989; Harley & Daly 1996).
Segundo Daly et al. (2012), ainda ha muitos desafios para a familia Burseraceae que ndo foram

completamente esclarecidos pela filogenia molecular até 0 momento.

A familia esta representada por membros de porte arbdreo e mais raramente arbustivos, com
caules revestidos por cascas lisas, 0 que representa uma caracteristica sinapomorfica. Seus
membros possuem folhas alternas, compostas, geralmente imparipinadas, sem estipulas; as flores

sd0 pequenas unissexuadas, agrupadas em inflorescéncias determinadas e axilares, nectariferas,
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polinizadas por pequenos insetos, especialmente abelhas; seus frutos séo dispersos por aves e
formigas (Judd et al. 2009; Oliveira 2014).

Espécies de Burseraceae sdo conhecidas pela producdo de resina de grande importancia
ecologica e econdémica (Langenheim 2003). A resina produzida por suas espécies é comercializada
principalmente na regido do Oriente Médio ha milénios (Langenheim 2003; Tolera et al. 2013),
tendo seu valor histérico ilustrado pelos presentes (incenso, mirra € ouro) que 0s reis magos
entregaram ao Menino Jesus (Mateus 2:11). Nos dias atuais, a resina e 0s 0leos essenciais
produzidos por espécies da familia sdo amplamente utilizados em cerimdnias religiosas e na
producdo de farmacos e cosméticos (Lemenih & Teketay 2003; Souza et al. 2016) e representam
a principal fonte de renda para familias rurais em paises como a Etidpia (Lemenih et al. 2007;
Dejene et al. 2012).

Uma das adaptacdes mais distintas € a variedade quimica da familia Burseraceae, produzindo
de 6leos essenciais e biflavonoides (Judd et al. 2009). Devido a produgdo de secrecao rica em
terpenos, espécies de Burseraceae sdo exploradas para a fabricacdo de repelentes de insetos,
cosméticos, medicamentos, acendedores de fogo, além de seu exsudato ser emprego na
calafetagem de embarcacdes e em cerimonias religiosas. Estudos cientificos comprovaram as
propriedades  analgeésica, anti-inflamatéria, acaricida, antimalarica, 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 género Protium Burm, f. é o principal género sul-americano de Burseraceae com
aproximadamente 150 espécies (Marques et al. 2010). E o maior representante da familia com
mais de 80% das espécies (Siqueira 1991). E também o mais heterogéneo da tribo Protieae (Daly
1989; Harley & Daly 1996). No Brasil Protium é o género mais amplamente distribuido, com cerca
de 68 espécies (Daly 2015).

Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand.

Protium heptaphyllum possui grande inconsisténcia morfologica resultando em muitas
subespécies e variedades (Pirani 1987; Daly 2015). A identificagdo intraespecifica do taxon é
bastante dificil (Daly 1987; Pirani 1987). Trata-se de uma espécie arbdrea conhecida popularmente
por diversos nomes, entre eles amescla, almecega, sendo 0 nome mais comum breu-branco (Alves
1997). Originaria das Antilhas, P. heptaphyllum ocorre na América do Sul (Argentina, Venezuela,

Suriname, Paraguai, Colémbia, Guiana Francesa) e no Panama (Ferrdo 2001, Vieira-Junior 2005;
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Cit6 et al. 2006). No Brasil ocorre na regido amazonica e nos Estados do Acre, Amazonas, Amapa,
Para, Rondbnia, Roraima, Tocantins, Alagoas, Bahia, Ceard, Maranhdo, Pernambuco, Sergipe,
Distrito Federal, Goias, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso, Espirito Santo, Minas Gerais, Rio de
Janeiro e Sdo Paulo (Matos 1997; Maia et al. 2001; Bandeira et al. 2002; Cit6 et al. 2006). Ocorre
em formacg0es vegetacionais de floresta pluvial e estacional, savanas, restingas, florestas riparias,
matas de terra firme, além de areas com solos inundaveis, secos ou Umidos, argilosos ou arenosos
(Santos et al. 2015), pela sua ocorréncia em diferentes ecossistemas a especie apresenta
plasticidade de caracteres morfologicos e/ou fisiologicos. Dessa forma tem potencial ecoldgico e
ornamental, é bastante explorada na arborizacdo urbana e rural e no reflorestamento de areas

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

A éarvore do breu branco, produz uma resina muito aromatica, que é coletada e utilizada
como incenso em cerimonias religiosas (Funch et al. 2004). Devido a grande producdo de resina,
a espécie vem sendo explorada para fins comerciais, industriais e farmacéuticos (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
qguimicos volateis e um grande nimero de terpendides. Diversos estudos utilizando 6leos
essenciais da resina produzida em folhas, caules e frutos de P. heptaphyllum foram realizados. Os
constituintes mais abundantes de sua secrecdo sao fenilpropandides (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
volateis identificados foram - elemeno (22,09%), terpinoleno (15,45%) e B-cariofileno (11,11%);
na fracdo ndo volatil da resina foram obtidos terpinoleno (21,8%), e p-cimeno (11,0%) (Zoghbi et
al. 1995). Constituintes triterpénicos, dentre os quais 46 maniladiol, breina, a € B 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 presenca de lupeol, sitosterol, stigmasterol, propacina e
cleomiscosina A, uma cumarina isolada pela primeira vez, em espécies da familia Burseraceae,

fato relevante para o estabelecimento de marcador quimiotaxonémico.

Estudos farmacoldgicos utilizando a resina produzida por P. heptaphyllum vem
demonstrando sua acdo antitumoral, gastroprotetora, antinociceptiva, anti-inflamatoria,
hepatoprotetora, analgésica, anti-ulcerogénica, antimicotica, antioxidante, anti-obesidade,
fotoquimioprotetora e anti-hiperglicemia (Siani et al. 1999a, 1999b; Bandeira et al. 2002; Oliveira
et al. 2005; Aradjo et al. 2011; Araujo 2012; Forte 2012; Santos et al. 2012; Carvalho et al. 2015;

Mobin et al. 2016). O 6leo essencial das folhas e frutos inibe a formacdo 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 acaro rajado (Tetranychus urticae). Rudiger et al. (2007) isolaram
varios constituintes quimicos da secrecao produzida no caule com acao cercaricida. Popularmente,
a secrecdo de P. heptaphyllum é empregada para o tratamento de varias enfermidades. Um
exemplo é a comum utilizacdo da resina na desobstrucéo de vias aéreas em situagdes de resfriados

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

Além de servir como fonte de recursos para a industria farmacéutica, a resina de P.
heptaphyllum é fonte de matéria-prima utilizada para diversos fins. O exsudato branco-amarelado
que sai das incisdes feitas na casca endurece em contato com ar endurece (Corréa 1984; Newall et
al. 1996; Soares 2000) e, quando queimado, exala forte odor aromético (Revilla 2001). E comum
0 uso da resina de P. heptaphyllum em substitui¢do ao incenso em atos religiosos da igreja catolica
(Lorenzi & Matos 2002; Funch et al. 2004). Misturada com a casca e as folhas, a secrecédo é usada
como desinfetante, além de ser bastante utilizada pela populacdo como repelente de insetos
(Revilla 2002a; Bandeira et al. 2003). Na regido amazonica os indios Tanimuka, costumam
gueimar a resina de P. heptaphyllum num tubo longo confeccionado com a fibra retirada da casca
de uma planta chamada aruma (Ischnosiphon sp.), onde a fumaca aromatica é soprada na coca em
po para deixa-la com aroma do breu (Shultes 1981; Nakazono 2000). Os indios xamas misturam
resina de P. heptaphyllum ao tabaco, ndo sé 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 € usada para defumacdo e iluminacéo de casas e também
em malocas dos indios Waiwai. Para os indigenas, a resina apresenta propriedades misticas.
Quando esta trovejando, é usada para defumar o ambiente como protecdo contra 0s temporais
(Amorozo & Gély 1988; Ribeiro 1988; Susunaga 1996).

O papel ecologico da secrecdo produzida por P. heptaphyllum, devido sua composicao rica
em terpenos, é bastante importante. A funcdo do sistema secretor dessa espécie na defesa das
plantas contra herbivoria € bem conhecido (Bowers et al. 2001; Langenheim 2003). Estudos
sugerem uma relacdo entre a producdo da secrecdo e a presenca da larva de um besouro da familia
Curculionidae que permanece na arvore de Protium até a fase adulta e estimula a producéo da
resina (Langenheim 1969; Susunaga 1996; Plowden 2001).
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Espacos secretores de resina

Segundo o conceito atual de secrecdo em plantas, esse é um processo que envolve a
sintese, 0 acumulo e/ou a liberacdo de substancias especificas para fora da célula secretora ou para
a superficie do corpo vegetal (Castro & Machado 2006). As células especializadas no processo de
secrecdo podem ocorrer isoladas ou formando estruturas secretoras multicelulares, com ocorréncia

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

Cavidades e canais, genericamente denominados espacos secretores, sao estruturas
secretoras internas constituidas por um epitélio de células secretoras e um lume onde a secrecao
liberada se acumula (Fahn 1979). Cavidades secretoras possuem como caracteristica o lume
esférico ou ovoide em corte longitudinal, enquanto os canais mostram-se alongados e com lume
estreito quando vistos em sec¢des longitudinais (Fahn 1979; Evert 2006). Podem ocorrer em
Orgdos vegetativos e reprodutivos e sdo responsaveis pela sintese de substancias com composicao

quimica diversa (Fahn 1979).

Espacos secretores de resina tém sido descritos em espécies de diversas familias de
gimnospermas e angiospermas, tais como Pinnaceae, Anacardiaceae, Leguminosae,
Dipterocarpaceae, dentre outras (Fahn 1979; Evert 2006). Em Burseraceae, a presenca de espacos
secretores € conhecida devido a producdo de resinas amplamente utilizada pela inddstria de
farmacos, cosméticos, repelentes, incensos, dentre outros (Langenheim 2003). Em Commiphora
mukul, Setia et al. (1977) mostraram a presenca de canais de resina associados ao floema caulinar,
0s quais se desenvolvem de modo esquizdgeno. A presenca de canais de resina também foi descrita
na casca e no lenho caulinar de Boswellia papyrifera, onde canais secretores adjacentes séo
conectados por um processo de anastomose (Tolera et al. 2012). Estudos referem-se a ocorréncia
de canais secretores de resina no floema de espécies de Protium (Metcalfe & Chalk 1950; Silva
2012). Referente a P. heptaphyllum, Bieras & Sajo (2009) relatam a ocorréncia de cavidades
secretoras nas folhas. Entretanto, apesar da importancia da espécie na producdo de resina com
grande importancia comercial, medicinal e ecolégico, estudos detalhados sobre a distribuigéo e
morfologia das estruturas secretoras em P. heptaphyllum estdo faltando.

Apesar da existéncia de uma predisposicao genética para o desenvolvimento dos espacos
secretores em espécies vegetais, fatores ambientais podem influenciar na formac&o, distribuigéo e
nos aspectos morfoldgicos dessas glandulas, além da quantidade e da composi¢do quimica da
secrecdo 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 herbivoros e patdgenos, altitude, ferimentos artificiais, disponibilidade
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hidrica e de nutrientes, dentre outros, podem afetar nimero de espagos secretores e 0 tamanho do
lume em espécies de diversas familias (Sheue et al.2003; Eyles et al. 2004; Rosner & Hanrup 2004;
Dinisch & Bass 2006; Medri et al. 2007; Moreira et al. 2008; Rodrigues et al. 2014). Nesse
contexto, Medri et al. (2007) observaram menor numero e diametro de canais resiniferos no eixo
vegetativo de individuos de Lithraea molleoides (Vell.) Engl. (Anacardiaceae) submetidas ao
alagamento. Contrariamente, Yamamoto et al. (1987) demonstraram a formag&o de maior nimero
de canais de resina no xilema secundario em plantulas de Pinus halepensis Mill, mantidas sob
alagamento, o que foi atribuido ao estimulo cambial provocado pelo aumento nas concentracfes
de etileno. Ainda, em Pinus densiflora Siebold & Zucc, Yamamoto & Kozlowski (1987) néo
observaram influéncia significativa do alagamento na formacgéo de canais de resina no xilema.
Para espécies de Burseraceae, ndo foram encontrados estudos sobre a influéncia de fatores

exogenos no desenvolvimento do sistema secretor.

Relagdo entre aspectos estruturais das plantas e herbivoria

O papel do sistema secretor na defesa das plantas contra herbivoria € bem conhecido
(Harbone 1993; Langenheim 2003). A secre¢do produzida por estruturas secretoras externas, como
tricomas glandulares, ou internas, como idioblastos, canais e cavidades secretores, pode apresentar
funcdo deterrente contra herbivoros garantindo a protecdo de érgdos vegetativos e reprodutivos
contra predadores (Langenheim 2003). Dentre as diversas categorias de substancias produzidas
pelas estruturas secretoras, os fenolicos e os terpenos, como o0s 6leos essenciais € as resinas, estao
entre os principais exsudatos responsaveis pela protecdo da planta contra a herbivoria (Harbone
1993; Langenheim 2003).

Alem dos aspectos morfolégicos e funcionais do sistema secretor, outras caracteristicas
estruturais dos Orgaos vegetais podem influenciar fortemente a distribuicdo dos herbivoros
(Peeters 2002). Caracteristicas como a espessura da epiderme, nimero de camadas celulares no
mesofilo foliar, desenvolvimento de tecidos esclerenquimaticos, presenca de hipoderme,
ocorréncia de cristais de célcio, dentre outros, podem constituir um obstaculo para o ataque de
herbivoros (Edwards & Wratten 1981; Wei et al. 2000; Peeters 2002). Uma vez que tais tratos
morfolégicos podem variar de acordo com as condigdes ambientais as quais as plantas estdo
expostas, a susceptibilidade ao ataque de herbivoros também pode ser alterada. Assim, € evidente
que uma ampla gama de aspectos morfologicos, fisiologicos e quimicos que estdo presentes nos

vegetais podem representar adaptac6es que limitam a herbivoria (Whitfeld et al. 2012).
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Conforme estabelecido pelo Programa de P6s-Graduacdo em Ciéncias Bioldgicas (Botanica)
do IBB, UNESP, os resultados obtidos durante a execucdo do Projeto de Doutorado foram

reunidos em dois artigos cientificos para publicacao, os quais sdo apresentados abaixo.

Artigo I: Anatomia do eixo vegetativo aéreo de Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand
(Burseraceae) e relacdes ecoldgicas em ambientes alagaveis e nao alagaveis da restinga pré-

amazonica

Artigo 11: Ontogénese, morfologia e histoquimica 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 relagdes ecoldgicas em ambientes alagéaveis e ndo alagaveis da restinga

pré-amazonica

Resumo — Protium heptaphyllum é uma espécie arbdrea de Burseraceae conhecida pela
producdo de resina. Na restinga maranhense, populagdes de P. heptaphyllum ocorrem em
regides sujeitas ao alagamento provocado pelo ciclo das marés e em areas ndo alagaveis. Nosso
objetivo foi investigar se a tolerancia ao alagamento em P. heptaphyllum estd associada com
diferengas anatdbmicas no eixo vegetativo aéreo e se tais variacdes estruturais podem influenciar
na herbivoria foliar. Amostras de folhas e caules foram processadas segundo técnicas usuais
em anatomia vegetal. Analises anatbmicas quantitativas foram realizadas ao microscépio de luz
e os resultados foram submetidos ao teste T-student. As porcentagens das areas foliares
consumidas foram estimadas com auxilio de programa de edi¢do de imagens e comparadas
utilizando ANOVA. As folhas de P. heptaphyllum sdo hipostomaticas, heterobaricas, mesofilo
dorsiventral; o sistema vascular na nervura principal é envolto por uma calota de fibras
lignificadas. No caule em estrutura primaria, cristais de oxalato de calcio e esclereides séo
abundantes no cortex externo; uma bainha de fibras gelatinosas delimita externamente o
cilindro vascular. No caule em estrutura secundéaria, a periderme apresenta lenticelas de
tamanhos variados; o floema é desenvolvido e apresenta abundancia de esclereides em sua
porcdo mais externa; o xilema secundario apresenta elementos de vasos com tilos e € rico em
fibras gelatinosas. Individuos do ambiente alagavel apresentaram maior area ocupada pelos
espacos intercelulares no parénquima lacunoso foliar, maior porcentagem de vasos agrupados
no xilema secundario caulinar e sistema secretor mais desenvolvido em folhas e caule em
estrutura primaria e secundaria. O grau de herbivoria das plantas foi similar ao ambiente nédo-
alagavel. Nossos dados mostram que a tolerancia ao alagamento em P. heptaphyllum esta
associada com diferencas em poucos caracteres anatdbmicos que ja parecem ser suficientes para

permitir sua permanéncia em ambientes com solo alagado.

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



25

Introducéo

A restinga compreende um conjunto de fisionomias vegetacionais encontradas sobre
solos arenosos nas planicies costeiras genericamente denominadas planicies litoraneas (Suguio
2003). A vegetacdo reflete a influéncia das caracteristicas do ambiente como solos instaveis,
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
préximas as bordas da ilha estdo sujeitas ao ciclo das marés, mantendo porc¢des de seus corpos
submersos em situacdes de cheia pelas marés; por outro lado, espécies localizadas em regifes
mais altas da ilha, ndo recebem diretamente a influéncia do alagamento provocado pela marg,
mas estéo sujeitas a condigdes ambientais severas, como alta intensidade luminosa e o estresse

provocado pelos aerossois salinos (Scarano 2002, 2009).

A alta salinidade no ambiente costeiro pode induzir alteracGes morfologicas e fisiologicas
nas espécies vegetais, tais como reduc¢éo do crescimento, inibicdo da diviséo e expanséo celular,
espessamento de paredes celulares e desenvolvimento de parénquima aquifero (Flowers et al.
1985; Hasegawa & Bressan 2000; Martins et al. 2008). Da mesma forma, o alagamento do solo,
mesmo que transitorio, pode desencadear uma série de respostas morfoanatémicas em espécies
vegetais. Estudos tém demonstrado que plantas em situacdo de alagamento apresentam maior
desenvolvimento de aerénquima (Pimenta et al. 1996), formacdo de raizes adventicias e
lenticelas hipertrofiadas (Sena-Gomes & Kozlowski 1988; Armstrong et al. 1994; Medri et al.
2002), além da formagdo de folhas mais espessas com mesofilo mais desenvolvido (Batista et

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

Os efeitos do alagamento sobre a composicao de espécies de artropodes na comunidade
tém sido claramente evidenciados quando ambientes alagaveis e ndo alagaveis sdo comparados
(Elderd 2006). Estes artropodes sdo comumente predadores de insetos herbivoros em florestas
riparias inundaveis e, portanto, o alagamento pode ter impactos indiretos, em densidades
variaveis, 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 abidticos limitam a capacidade da planta de compensar as perdas
causadas pelos herbivoros (Crawley 1997). Este efeito poderia ser intensificado no caso de
plantas em solos alagados apresentarem menor investimento no acumulo de substancias
ergasticas e na formacdo de estruturas secretoras (Medri et al. 2007), o que poderia estar
diretamente relacionado ao desempenho das plantas na protecdo contra herbivoros.
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Espécies de Burseraceae representam uma parte importante da estrutura e diversidade de
florestas dos trépicos, constituindo de 10 a 14% das arvores em florestas tropicais de planicie
(Lee et al. 2002; Daly et al. 2012). A familia caracteriza-se por apresentar um grande nimero
de espécies congéneres em areas delimitadas (Fine et al. 2005; Daly et al. 2012), como por

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

Dentre os membros de Burseraceae, 0 género 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 arborea
popularmente conhecida como amescla, almecega ou breu-branco (Corréa 1984), é importante
produtora de resina utilizada na fabricacdo de vernizes, cosméticos e medicamentos com fungéo
analgeésica, cicatrizante e expectorante (Maia et al. 2001). Apresenta ampla distribuicdo no
Brasil, ocorrendo em ambientes de floresta semidecidua, cerrado, restingas e matas ciliares; em
areas com solos inundaveis, argilosos ou arenosos, secos ou Umidos (Maia et al. 2001; Ferrdo
2001; Bandeira et al. 2002; Cito et al. 2006; Souza & Lorenzi 2008). No Estado do Maranhao,
populacdes de P. heptaphyllum ocorrem em areas da restinga, em por¢cdes mais altas nao-
alagaveis e em ambiente naturalmente alagavel pelo pulso das marés na transicdo com mangue
(observacdes pessoais). Nosso objetivo foi investigar se a tolerancia ao alagamento em P.
heptaphyllum esta associada com diferencas anatdbmicas no eixo vegetativo aéreo e se tais

variacoes estruturais podem influenciar na herbivoria foliar.

Material e métodos
Area de estudo

As populacdes de P. heptaphyllum estudadas estdo localizadas na Ilha de Itaputiua,
municipio da Raposa, regido metropolitana de Sdo Luis, mesorregido do norte do Estado do
Maranhdo, Brasil. A ilha ocupa uma area de 80 ha e situa-se entre as coordenadas 2°25'56"S e
44°3'30"0, sendo o clima caracterizado como Aw - clima tropical com estacdo seca (situando-
se entre os padrdes equatoriais e tropicais) segundo Kdeppen (1948). Apresenta temperaturas
elevadas o ano todo (18°C a 28°C), com dois periodos estacionais definidos: um chuvoso
(janeiro a junho) e o outro de estiagem (julho a dezembro), sendo a precipitacdo anual média
de cerca de 2.100 mm (INMET 2007).

O Maranh&o possui 0 segundo maior litoral do Brasil, com 640 km de costa (Almeida et

al. 2006). As areas de coleta fazem parte de uma mata de restinga que se encontra entre o
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mangue e a terra firme. As areas de coletas foram caracterizadas em duas unidades de paisagens
com area de aproximadamente 4.000 m? cada, conforme descrigdo a seguir:

a) Ambiente alagavel (Fig. 1A-B): ambiente transicional situado em topografia mais
baixa (10m acima do nivel do mar) margeada por vegetacdo de mangue, com predominancia
aparente de espécies como Conocarpus erectus L. e Avicennia schaueriana Stapf & Leechman.
Nos horérios que a maré atinge a preamar, o nivel da agua chega até a porcdo basal do caule
dos individuos de P. heptaphyllum, pelo menos, duas vezes ao dia, por cerca de 4 horas. Durante
as grandes marés de sizigia, que podem chegar a pouco mais de sete metros de variacdo, na
preamar o nivel da agua chega atingir 15-20 cm & altura dos troncos dos individuos de P.
heptaphyllum situados na linha de bordadura.

b) Ambiente ndo alagavel (Fig. 1C-D): ambiente situado na parte mais alta da ilha (17m
acima do nivel do mar), distante aproximadamente 60 metros do ambiente alagavel. O solo é
arenoso com maior quantidade aparente de serapilheira em relacdo ao ambiente alagavel. Nessa
condicdo, os individuos de P. heptaphyllum ocupam o estrato dominante juntamente com outras
espécies arboreas. Embora nesse ambiente as plantas ndo estejam sujeitas ao alagamento,

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

Registro das variaveis ambientais

a) Salinidade da 4gua intersticial - a coleta de agua foi realizada em dois pontos, apenas
na area alagavel, para verificacdo da salinidade da agua intersticial: ponto 1, na baixa-mar (nivel
mais baixo da maré) (44° 05 23,17 O e 02° 26° 50,1 S), ponto 2, na preamar (nivel mais alto
da maré) (44° 05’ 22,6” O e 02° 26’ 51,3” S) e proximos ao ambiente de coleta do material
boténico, onde ocorre o alagamento, e onde domina a vegetagdo de mangue vermelho
(Rizophora mangle L.), espécie caracteristica das areas sob influéncia direta das marés. As
amostras foram acondicionadas em frascos plasticos e conduzidas ao Laboratério do
Departamento de Oceanografia e Limnologia da Universidade Federal do Maranhdo, para
determinacdo da concentracdo de salinidade com auxilio de refratbmetro (marca Edutec,
modelo. EEQ-9001).

b) Umidade e temperatura do ar: com auxilio de um Termo-Higrémetro (marca Minipa,
modelo MT — 240), foram mensuradas as variaveis de temperatura (°C) e umidade relativa do
ar (%) nos dois ambientes estudados. As medig¢Ges foram realizadas em dez pontos (n=10) em

cada ambiente, as 13 horas, em dois dias consecutivos.
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¢) Luminosidade: medi¢cdes da intensidade luminosa nos dois ambientes foram
realizadas com auxilio de um luximetro digital (marca ICEL, modelo LD-511). As medi¢es
foram realizadas em dez pontos (n=10) em cada ambiente, as 13 horas, em dois dias
consecutivos. O equipamento para medicdo foi posicionado nas proximidades dos ramos
foliares coletados para estudos anatdmicos e herbivoria.

d) Analise de solo: Amostras de solo foram coletadas nas proximidades de cada um dos
individuos 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 analises fisica e quimica
do solo foram realizadas no Laboratério de Fisica de Solos da Universidade Estadual do
Maranhdo, seguindo a metodologia do Manual de Métodos de Analise de Solo da Embrapa
(2011).

Material vegetal

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

heptaphyllum para estudos morfoldgicos e anatdmicos.

Para estudos anatémicos, foram coletadas 10 folhas completamente expandidas e ndo
senescentes localizadas no quarto né caulinar de ramos localizados na por¢édo basal e periférica
da copa de cada individuo. Amostras de caule com cerca de 4 cm de didmetro e amostras de
caule em estrutura primaria situadas a 0,5 cm abaixo do apice foram coletadas de ramos situados

na porcdo basal e periférica da copa.

Para quantificacdo do grau de herbivoria foliar, de cada individuo foram coletados
ramos caulinares localizados na porcdo basal e periférica da copa, em quatro direcdes
correspondentes aos pontos cardeais Norte, Sul, Leste e Oeste. Foram amostrados 10 foliolos

em cada direcdo, sendo 40 foliolos por individuo.

Vouchers foram depositados no Herbério Irina Delanova Gemtchudjnicov (BOTU) sob
0s numeros 30230; 30231 e 30232 (individuos que estavam reprodutivos). A identificacao foi
confirmada pelo Dr. Douglas Daly (New York Botanical Garden, USA), especialista na familia.

Analises morfométricas

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

circunferéncia do caule a altura do peito (CAP > 10 cm) foi medida com auxilio de fita métrica.
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Ramos caulinares situados na por¢cdo mais basal da copa foram coletados e seu diametro

mensurado com auxilio de paquimetro.

De cada individuo, foram coletadas 30 folhas localizadas em ramos situados na porc¢ao
basal externa da copa. O comprimento e a largura das folhas foram mensurados com auxilio de

régua.

Estudos microscopicos

Para estudos anatdmicos foram coletadas 10 folhas completamente expandidas e ndo
senescentes localizadas no quarto né caulinar de ramos localizados na porcéo basal e periférica
da copa de cada individuo. Amostras de caule com cerca de 4 cm de didmetro e amostras de
caule em estrutura primaria situadas a 0,5 cm abaixo do apice foram coletadas de ramos situados

na porcdo basal e periférica da copa.

No Laboratério de Pesquisa de Anatomia Vegeta (LAPAV) do Departamento de
Boténica da Unesp-Botucatu as amostras foram fixadas em FAA 50 (Johansen 1940). Parte das
amostras de folha e caule em estrutura primaria foi seccionada a mao com auxilio de laminas
de barbear; os cortes obtidos foram corados com Safrablau (Bukatsch 1972) e montados em
gelatina glicerinada. Para a confec¢do de Iaminas permanentes, o material foi desidratado em
série etilica e incluido em resina metacrilato (Gerrits 1991); a seguir, foi seccionado nos planos
transversal e longitudinal em micrétomo rotativo. Os cortes (5 um 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 secundéria foi secionada em micrétomo de
deslize. As secOes transversais e longitudinais radiais e tangenciais (12 um de espessura)
obtidas foram coradas com Safrablau (Bukatsch 1972) e montadas em resina sintética. Outra
parte dessas amostras foi desidratada em série etilica e incluida em polietileno glicol (PEG)
(Barbosa et al. 2010, adaptado), seccionada em microtomo de deslize e corada com Safrablau
(Bukatsch 1972). Laminas semipermanentes foram montadas com gelatina-glicerinada.

Fragmentos do caule em estrutura secundaria foram submetidos ao processo de
maceracdo. Amostras de lenho foram imersas em mistura 4gua oxigenada (30 vol.) e &cido
acetico glacial (1:1) e mantidas em estufa a 60°C por 24 horas. A seguir, o0 material foi lavado
em agua corrente e corado com solucdo aquosa de Safranina 1%. Laminas temporarias foram

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

relevantes foram documentados com auxilio de camera digital acoplada ao fotomicroscopio.

Andlises anatdbmicas quantitativas

Em secgOes transversais da regido mediana do limbo foliar foram mensurados:
espessura foliar, espessura da epiderme (nas faces abaxial e adaxial), espessura do mesofilo,
espessura do parénguima palicadico e lacunoso, area ocupada pelos espacos intercelulares no
mesofilo (em éarea de 2 mm?), espessura da calota de fibras perivasculares, espessura das
paredes das fibras perivasculares, nimero dos espacos secretores na nervura principal e area do
lume dos espacos secretores na nervura principal. O célculo da densidade estomaética foi

realizado em impressdes paradérmicas (em area de 3 mm?).

Em secces transversais do caule em estrutura primaria foram mensurados: diametro
do 6rgdo, espessura do cortex, (em area de 2 mm?), area da medula, area do caule, area do

cortex, razdo cilindro vascular/cortex, e nimero e &rea do lume dos espagos secretores.

Para porc¢des caulinares em crescimento secundario, foram mensurados nas secc¢des
transversais: propor¢ao cascalenho, didmetro dos elementos de vaso, didmetro do lume das
fibras, espessura das paredes das fibras, numero de raios, nimero de vasos solitérios e
agrupados, largura das esclereides, densidade dos espacos secretores, area do lume dos espacos
secretores e densidade de idioblastos (em area de 2 mm?). Em material obtido a partir da
dissociacdo de tecidos, foram mensurados o comprimento das fibras e o comprimento dos

elementos de vasos.

As analises anatbmicas quantitativas foram realizadas ao microscopio de luz Olympus

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

A densidade de lenticelas foi analisada em area de 1 cm? dos ramos caulinares sob

estereomicroscopio Leica® M205C com auxilio do software LAS.

Os dados quantitativos com distribui¢cdo 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 transformacdo logaritmica (para torna-los paramétricos) e submetidos ao teste T-
Student, p< 0,05.
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Porcentagem de herbivoria

Os foliolos coletados foram dispostos sobre papel milimetrado e fotografados com
camera digital. As porcentagens das areas foliares consumidas foram estimadas com auxilio de
programa de edicdo de imagem (Photoshop 10.0). Para investigar se a posicdo na copa (pontos
cardeais) e o tipo de ambiente (alagavel e ndo alagavel) influenciam o grau de herbivoria,
fizemos comparacdo entre os dois ambientes utilizando ANOVA de dois fatores, em que 0s
efeitos da posicdo na copa e do ambiente foram testados como varidveis explanatérias e a

porcentagem de area foliar consumida, como variavel resposta.

Resultados

Caracteristicas da area de estudo
a) Salinidade da agua intersticial

O resultado das analises de agua da maré no ambiente alagavel mostrou variacéo de
salinidade da agua intersticial de 34-37 g/l na baixa-mar (nivel mais baixo da maré) e de 29-34

g/l na preamar (nivel mais alto da maré) para o ambiente alagavel.
b) Caracteristicas microclimaticas

No que se refere as caracteristicas microclimaticas, as condi¢des de luminosidade,
temperatura e umidade as quais os individuos estdo expostos sdo bastante semelhantes nos dois

ambientes, ndo havendo diferencas significativas (Tab. 1).
c) Analises de solo

O solo nos dois ambientes caracteriza-se como de textura arenosa com maior
proporcéo de areia fina. A acidez dos solos é elevada, longe do pH 6timo para disponibilizacéo
da maior parte dos nutrientes existentes. A saturacdo das bases revelou um solo distrofico, 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 alagavel. Maior concentracao de sédio foi registrada no solo do ambiente ndo-

alagavel (Anexos).
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Morfometria do eixo vegetativo dos individuos

A altura média dos individuos e a circunferéncia caulinar & altura do peito foram
semelhantes entre individuos do ambiente alagavel e do ambiente ndo-alagavel. No que se
refere as folhas, individuos do ambiente alagavel mostraram folhas e foliolos com maior
comprimento com relagdo as folhas de individuos do ambiente ndo-alagavel; entretanto, a

largura dos foliolos foi semelhante nos dois ambientes (Tab. 3).
Caracterizacdo anatémica do limbo foliar

Em vista frontal, a epiderme dos foliolos de individuos dos dois ambientes exibe
celulas ordinarias com paredes anticlinais sinuosas, principalmente na face adaxial (Fig. 2A).
As folhas séo hipoestomaticas (Fig. 2B-C) e os estbmatos estdo localizados no mesmo nivel
das células epidérmicas comuns, tanto em ambiente alagavel como no ambiente ndo-alagavel.
Em ambas as faces do limbo foliar, a epiderme é constituida por uma unica camada de células
com paredes moderadamente espessas em individuos 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 constituido por uma camada de células de parénquima
palicadico com arranjo compacto e 3 a 5 camadas de parénquima lacunoso (Fig. 2C, D). Feixes
vasculares colaterais estdo 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 regido da nervura principal das folhas de individuos dos dois ambientes, as células
epidérmicas da face adaxial apresentam formato variando de colunar a retangular (Fig. 2E, G)
enguanto gue na face abaxial as células apresentam formato papiliforme (Fig. 2F). Logo abaixo
da epiderme, observam-se duas a trés camadas de células com paredes lignificadas e, a seguir,
trés a quatro camadas de céelulas parenquimaticas (Fig. 2F, G). O sistema vascular € constituido
por cinco a seis feixes vasculares colaterais separados por parénquima e organizados em
formato elipséide (Fig. 2E). Uma calota continua formada por cinco a seis camadas de fibras
com paredes lignificadas envolve externamente os feixes vasculares (Fig. 2E-G). Compostos
fenolicos se acumulam nas células epidérmicas e nas células parenquimaticas localizadas no

cortex, nas proximidades dos feixes vasculares e imersas no floema e xilema (Fig. 2F-H).
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Células parenquimaticas contendo cristais prisméticos de oxalato de célcio foram observadas

no cortex e no parénquima proximo aos feixes vasculares (2H).

Espacos secretores de resina constituidos 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 espacos secretores sdo bastante
volumosos (Fig. 2H).

Das diversas caracteristicas anatbmicas avaliadas em folhas de individuos
provenientes do ambiente alagavel e ndo alagavel, diferencas significativas foram observadas
com relacdo ao desenvolvimento do sistema secretor e dos espagos intercelulares no mesofilo.
Individuos provenientes do ambiente alagadvel mostraram maior area ocupada por espacos
intercelulares no mesofilo, além de espacos secretores mais numerosos e com lume mais amplo

(Tab. 4) em comparacao com individuos de area ndo-alagavel (Tab. 4).

Caracterizacdo anatdmica do caule em crescimento primario

As caracteristicas anatdbmicas do caule em crescimento primario foram semelhantes
entre individuos de ambiente alagavel e ndo-alagdvel. Em seccdo transversal, o caule
proveniente de individuos dos dois ambientes apresenta contorno irregular (Fig. 3A), sendo
constituido por epiderme unisseriada, cortex reduzido, sistema vascular periférico e medula

parenquimatica ampla (Fig. 3A-B).

A epiderme é constituida por células com formato papiliforme a ovalado recobertas
por cuticula moderadamente espessa (Fig. 3C). Tricomas tectores alongados e unicelulares

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

O cortex € constituido por duas a trés camadas de colénquima e trés a seis camadas de
células parenquimaticas (Fig. 3B, C). Cristais prismaticos de oxalato de calcio ocorrem nas
células do cortex externo (Fig. 3C). Uma faixa descontinua de esclereides com paredes espessas
contendo pontoagdes desenvolvidas e lume reduzido foi observada na regido de transicdo entre

colénquima e parénquima (Fig. 3C).

O sistema vascular é constituido por feixes vasculares colaterais que se organizam em
um anel com contorno irregular que acompanha o formato irregular do 6rgao (Fig. 3A-C). Uma

bainha continua formada por duas a trés camadas de fibras gelatinosas delimita externamente o
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sistema vascular (Fig. 3A-C). No material analisado, observa-se a instalagdo de uma faixa
cambial (Fig. 3C).

Espacos secretores constituidos por epitelio secretor unisseriado e lume amplo foram
observados no floema (Fig. 3A-D). Células parenquimaticas contendo compostos fenolicos
foram observadas no cortex, imersas nos tecidos vasculares e na medula (Fig. 3A-D); além
disso, compostos fendlicos ocorrem na epiderme (Fig. 3C).

De forma geral, as analises quantitativas das caracteristicas anatdmicas caulinares nos
individuos dos dois ambientes, mostraram semelhancas (Tab. 5). Entretanto, o nimero de
espacos secretores e a area do lume dessas glandulas apresentaram diferencas significativas,
sendo maiores em individuos vegetando em ambiente alagavel (Tab. 5).

Caracterizacdo anatbmica do caule em crescimento secundario

A seccdo transversal do caule em crescimento secundério de individuos dos dois
ambientes mostrou casca desenvolvida, zona cambial e xilema secundério (Fig. 4A). Periderme
constituida por 6 a 10 camadas de suber, felogénio e 3 a 4 camadas de feloderme reveste o

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

O floema secundério apresenta-se constituido por floema colapsado (por¢do mais
externa) e floema n&o-colapsado (por¢do mais interna) (Fig. 4C). Elementos de tubo crivado,
células companheiras, células parenquimaticas comuns e células esclerenquimaticas compdem
o floema (Fig. 4C, D); esclereides sdo abundantes na porcdo mais periférica do floema (Fig.
4D). Raios parenquimaticos atravessam o floema e se dilatam na porcdo mais periférica do

tecido vascular (Fig. 4C).

O floema secundério apresenta-se constituido por floema colapsado (por¢do mais
externa) e floema ndo colapsado (porcdo mais interna) (Fig. 4C). Elementos de tubo crivado,
células companheiras, células parenquimaticas comuns e células esclerenquimaticas compem
o floema (Fig. 4C, D); esclereides sdo abundantes na por¢do mais periférica do floema (Fig.
4D). Raios parenquimaticos atravessam o floema e se dilatam na por¢do mais periférica do
tecido vascular (Fig. 4C). Idioblastos com diferentes tamanhos e espacos secretores formados
por epitélio unisseriado e lume amplo foram observados no floema secundéario (Fig. 4D). A
zona cambial é formada por 4 a 6 camadas de células meristematicas (Fig. 4A, B) que produzem
floema secundério para o lado externo e xilema secundario para o lado interno. O xilema

secundario é formado por elementos de vaso com disposicdo solitaria ou agrupada (Fig. 4F),



35

células parenquiméticas 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 apéndices de diferentes tamanhos foram observados (Fig. 41, J).

No que se refere aos aspectos quantitativos analisados no caule em estrutura secundaria
de individuos dos dois ambientes, diferencas significativas foram observadas quanto a
abundancia de vasos agrupados e a area do lume das estruturas secretoras (Tab. 6). Nesse
sentido, individuos provenientes de area alagavel apresentaram maior porcentagem de vasos
agrupados e espacos secretores com lume duas vezes maior que individuos de ambiente néo-

alagavel (Tab. 6).

Herbivoria foliar

As porcentagens de dareas foliares consumidas por herbivoros ndo variaram
significativamente entre os pontos cardeais (Fs7.=0,6536; p=0,5869, n=40 folhas, 10
individuos) e entre os individuos dos ambientes alagavel (11,27+ 4,39) e ndo-alagavel (11,97 +
1,93) (F1,72 =1,2182; p=0,2728, n = 10 plantas).

Discussao

Nossas observacdes sobre a morfologia externa de individuos de P. heptaphyllum em
ambiente alagavel e ndo-alagavel da restinga mostraram que individuos que vivem no ambiente
alagavel apresentam folhas maiores que individuos do ambiente ndo-alagavel. Uma vez que as
caracteristicas ambientais (luz, temperatura e umidade relativa do ar) das duas areas de estudo
sdo bastante semelhantes entre si e houve uma preocupagdo em padronizar as condic¢des de luz
em que as folhas foram coletadas, podemos sugerir que diferencas no tamanho das folhas
estejam relacionadas as caracteristicas do solo, tais como ocorréncia de alagamento e
disponibilidade de nutrientes. Considerando que a deficiéncia de nutrientes, em especial
potéssio, e 0 excesso de salinidade podem causar redugdo na massa seca e na area foliar (Cruz
et al. 2006), o menor tamanho das folhas no ambiente ndo-alagavel pode estar relacionado a
constituicdo quimica do solo dessa area que apresenta elevados niveis de sdédio e baixa

concentracédo de potéassio.

De forma geral, as caracteristicas anatbmicas observadas para os individuos de P.

heptaphyllum nos ambientes alagavel e ndo-alagavel, tais como folhas hipostomaticas com
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mesofilo dorsiventral, epiderme unisseriada e estdbmatos dispostos no mesmo nivel das demais
células epidérmicas, sdo caracteristicas de espécies mesofitas (Appezzato-da-Gloria &
Carmello-Guerreiro 2003). Entretanto, a compactacdo do parénquima lacunoso, presenca de
extensdes de bainha dos feixes vasculares constituidas por células lignificadas nas folhas,
presenca de uma espessa calota de fibras ao redor do sistema vascular de folhas e caule,
presenca de tilos no xilema e a abundancia de elementos de esclerénquima no floema secundério
do caule de P. heptaphyllum so caracteristicas importantes na resisténcia a condi¢des xéricas
(Esau 1970; Fahn 1979; Fahn & Cutler 1992; Dickson 2000). Assim, mesmo no ambiente onde
os individuos de P. heptaphyllum estdo expostos ao alagamento diério, o conjunto das
condi¢Ges ambientais pode levar ao desenvolvimento de caracteristicas xeromorficas (Kuster
2010). Em ambos os ambientes estudados, as folhas de P. heptaphyllum apresentam parénquima
palicadico bastante compacto. A compactacdo das células do parénquima palicadico parece ser
um aspecto comum em plantas de ambientes de restinga (Waldhoff 2003) e favorece a absorc¢éo
de luz, facilitando sua penetracdo no parénquima lacunoso (Terashima & Hikosaka 1995;
Vogelmann et al. 1993). A abundancia de lignificacdo, representada pela presenca de calotas
de fibras que envolvem os tecidos vasculares em folhas e caule de P. heptaphyllum, pode
representar um carater xeromorfico tipico de plantas que vivem em condi¢des de déficit hidrico,

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

A presenca de extensdes de bainha dos feixes vasculares constituidas por células com
paredes lignificadas em P. heptaphyllum caracteriza folhas heterobaricas (Wylie 1943) e
também pode representar um carater xeromarfico (Terashima 1992). Estudos indicam que a
presenca dessas extensGes para ambas as faces do limbo foliar, como € o caso de P.
heptaphyllum, afeta as propriedades mecénicas e fisioldgicas das folhas (Kenzo et al. 2007;
Liakoura et al. 2009; Inoue et al. 2015). ExtensGes da bainha dos feixes podem agir como
condutores de agua (Wylie 1943) e luz (Karabourniotis et al. 2000) para as por¢es mais
internas do mesofilo, aléem de fornecer suporte adicional ao limbo foliar (Esau 1960). Assim, a
presenca das extensdes de bainha dos feixes vasculares pode ser uma adaptacdo importante ao
ambiente (Kenzo et al. 2007; Rossatto et al. 2015). A presenca das extensdes de bainha dos
feixes constituidas por células esclerenquimaticas, como em P. heptaphyllum, representa um
carater xeromorfico no ambiente (Sobrado & Medina 1980; Fahn, 1990; Medina et al. 1990,
Turner et al. 1995). Segundo Terashima (1992), espécies com folhas heterobaricas sdo mais
comuns em ambientes secos. De acordo com Rossatto et al. (2015), estruturas foliares

escleremorficas estdo associadas as plantas que vivem em condigdes propensas a seca, alta
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radiac&o solar e solos pobres em nutrientes. Nesse contexto, células das extensdes das bainhas
dos feixes vasculares com paredes espessas e lignificadas podem colaborar no suporte e
protecao das folhas contra o colapso apos eventos de estresse hidrico (Wylie 1943; Terashima
1992; Kenzo et al. 2007).

Outro aspecto importante e comum em plantas que passam por condi¢des de déficit
hidrico é a formacé&o de tilos nos elementos de vaso do xilema, como observado em individuos
de P. heptaphyllum dos dois ambientes. Tilos ocorrem quando células do parénquima penetram
no lume dos elementos de vaso através das pontoacOes, quando esses perdem sua pressdo
interna (Evert 2006). A formac&o de tilos é considerada importante na prevencdo do embolismo
em plantas sujeitas ao déficit hidrico (Zimmermann 1983; Dettmann et al. 2013).

A abundancia de fibras gelatinosas no caule jovem e no lenho de individuos de P.
heptaphyllum dos ambientes alagavel e ndo-alagdvel também é um importante carater
xeromorfico (Luchi 2004). Devido a presenca de uma camada rica em substancias pécticas na
porcao interna de suas paredes, as fibras gelatinosas tém caracteristica hidréfila, por isso, sdo
funcionais na reserva de agua (Paviani 1978). Nesse contexto, estudos comparando individuos
de mesma espécie em diferentes ambientes mostram que o nimero de fibras gelatinosas é
consideravelmente maior no lenho de plantas que vivem em condigdes com menor
disponibilidade hidrica (Marcati et al. 2001).

Diferencas significativas nos pardmetros analisados entre os individuos de ambiente
alagavel e nao-alagavel foram observadas quanto a abundéncia de vasos agrupados no xilema
secundario do caule, ao desenvolvimento dos espacos intercelulares no parénquima lacunoso
do mesofilo foliar e ao desenvolvimento do sistema secretor em folhas e caule. A maior
abundancia de vasos agrupados em individuos do ambiente alagavel era esperada, uma vez que
estudos demostram que a seguranca para a conducdo hidrica € mais efetiva em espécies que
apresentam maior ocorréncia de vasos agrupados (Alves & Angyalossy-Alfonso 2000). Nas
folhas de individuos de P. heptaphyllum vegetando em ambiente alagavel, a area ocupada pelos
espacos intercelulares foi maior em comparagdo com individuos da area nédo-alagavel. O
aumento de espacos intercelulares € comum em plantas sob condic¢des 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 alteragdo pode
incrementar a difusdo e o transporte de gases entre 0 ambiente externo e a planta de forma
essencial para manutencdo do metabolismo aerébico (Armstrong et al. 1994). O fato de somente

as folhas terem apresentado maior desenvolvimento dos espacos intercelulares no ambiente
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alagavel pode ser justificado por ser este 0 6rgdo com maior plasticidade no corpo vegetal
(Dickson 2000), sendo, provavelmente, o estimulo do alagamento em curtos periodos do dia

insuficiente para causar outras alteracbes morfoanatdbmicas em o6rgao menos plasticos.

Embora a presenca de espacgos secretores no floema de folhas e caule em estrutura
primaria e secundéria de P. heptaphyllum seja um carater constitutivo, o sistema secretor dessa
espécie se mostrou sensivel as diferengas nas condi¢cdes dos ambientes em todos os 6rgéos
estudados. De forma geral, individuos vegetando em ambiente alagavel apresentaram sistema
secretor mais desenvolvido em comparacdo com individuos do ambiente ndo-alagavel. Assim,
parece que o sistema secretor de P. heptaphyllum apresenta maior sensibilidade as variagdes
ambientais que outros caracteres analisados no presente trabalho. Sabe-se que fatores abioticos
podem influenciar a formacdo de estruturas secretoras em diferentes espécies (Langenheim et
al. 1978; Russin et al. 1988; Langenheim 2003; Eyles et al. 2004; Rosher & 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
nameros de canais secretores de resina em individuos jovens de Pinus halepensis mantidos sob
condicdes de alagamento. Em individuos de P. heptaphyllum que habitam areas alagaveis o
estresse provocado pela diminuicdo temporaria da oxigenacdo no solo pode representar
estimulos suficientes para desencadear aumento nos indices de producéo de etileno (horménio
produzido em condicgdes de estresse) no corpo vegetal, o que leva ao maior desenvolvimento

do sistema secretor em plantas (Fahn 1988).

As defesas quimicas, por outro lado, exercem importante papel na defesa contra
herbivoria. A presenca de compostos secundarios como taninos, terpenos e alcal6ides tornam
as folhas impalataveis (Barone & Coley 2002; Grime 1979), podendo reduzir ou mesmo evitar
seu consumo. Contudo, a planta ndo pode manter sua defesa sempre nos niveis maximos, pois
existem custos associados que podem, por exemplo, diminuir as taxas de crescimento quanto
h& um aumento na resisténcia contra insetos e patogenos (Walters & Heil, 2007). Sabe-se que
as substancias produzidas pelas estruturas secretoras no corpo vegetal apresentam importantes
funcdes na interagédo das plantas com o meio, principalmente no que diz respeito ao papel das
resinas na protecdo das plantas contra herbivoros (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 individuos do ambiente alagavel, nossos resultados
mostraram ainda que a herbivoria foliar € 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 espacos
secretores, sdo providas de numerosas células esclerenquimaticas e de cristais de calcio que

podem colaborar de forma bastante efetiva na defesa das plantas contra herbivoria.

A abundancia de elementos com paredes espessas e lignificadas interfere na dureza e,
consequentemente, na palatabilidade dos tecidos vegetais, podendo constituir um obstaculo a
alimentacdo dos herbivoros (Edwards & Wratten 1981). Além disso, em ambos os ambientes,
os individuos apresentaram numerosos idioblastos com compostos fenolicos que podem
complementar o papel dos espacos secretores nas interacdes planta-ambiente. Adicionalmente,
seriam esperadas diferencas na herbivoria entre estes dois ambientes caso houvesse variagoes
na disponibilidade de luz, umidade do solo e nutrientes, ja que as mesmas poderiam afetar a
producdo de compostos secundarios nos tecidos da planta (Coley et al. 1985) e herbivoros
tendem a se alimentar de plantas com maiores concentracfes de nutrientes e menores niveis de
defesa (Hartley & Jones 1997).

Ainda que a variacdo morfoanatémica de P. heptaphyllum tenha sido restrita a poucos
caracteres como desenvolvimento do sistema secretor e de espacos intercelulares no limbo
foliar, esses aspectos podem contribuir com sua adaptacdo a um ambiente com menor
disponibilidade temporéaria de oxigénio, o que também deve ter relagdo com variaveis de
natureza fisiolégica, bioquimica e genética. Nesse sentido, Santos et al. (2012) mostraram que
plantas jovens de P. heptaphyllum apresentam indices fisiol6gicos que indicam tolerdncia ao
alagamento temporario; embora tenham apresentado diminuicdo da fotossintese liquida e da
condutancia estomatica, as plantas mostraram aumento de massa foliar e caulinar e diminuicéo

da massa radicular em condicdes de alagamento.

Em sintese, nossos dados mostram que 0s Orgdos vegetativos aéreos de P.
heptaphyllum apresentam, de forma geral, um misto de caracteres mesomorficos e
xeromorficos, sendo que o alagamento parece induzir a maior abundancia de vasos agrupados
no xilema secundario, formacao de espacos intercelulares mais amplos no mesofilo foliar e um

sistema secretor mais desenvolvido em folhas e caules.

Assim, com base no numero reduzido de caracteres morfoanatdmicos que
apresentaram variagdes entre individuos de P. heptaphyllum nos dois ambientes, mostra que a
espeécie € tolerante ao alagamento, e que embora o sistema secretor seja mais desenvolvido em
folhas e caule de P. heptaphyllum no ambiente alagavel, o grau de herbivoria das plantas foi

similar ao ambiente ndo-alagavel. Sua sobrevivéncia a varios ambientes pode ser resultado das
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caracteristicas anatdmicas, que mesmo respondendo aos poucos caracteres parece ser suficiente

para vegetar em ambientes inundaveis.
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TABELAS



Tabela 1. Valores médios + desvio-padréo das varidveis microclimaticas (T-student p < 0,05). (n=10).

Variaveis microclimaticas Ambiente alagadvel =~ Ambiente ndo-alagavel p t

Temperatura (°C) 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

Tabela 2: Caracterizacdo quimica do solo de Protium heptaphyllum em ambiente alagavel e ndo alagéavel de

restinga (valores médios + desvio-padrdo, n = 10 plantas por ambiente). T-student, p< 0,05.

Variaveis Ambiente ndo - alagavel Ambiente alagavel p t
MO (g/ dmd) 21,5+12,38 22,2+15.2 0,93 0,08
pH (CaCly) 3,58 + 0,35 3,48 + 0,42 0,55 0,59
P (mg/ dm?) 2,0+0,94 1,7+ 0,67 0,47 0,72
K* (mmolo/dm?) 1,78 + 3,66 0,68 +0,21 0,48 0,73
Ca** (mmolo/dm?) 51+334 4,3+2,79 0,88 0,15
Mg** (mmolo/dm?) 4,8 + 4,66 3,1+1,28 0,98 0,01
Na** (mmolo/dmd) 3,18 + 6,96 0,99 + 0,22 0,37 0,93
SB (mmole/dm?3) 14,85 + 11,88 9,08 +2,82 0,52 0,65
V% (mmolo/dm?) 19,92 + 15,44 15,38 + 7,18 0,85 0,19

Legendas: MO = Matéria organica; SB = soma das bases (Ca** + Mg** + K* + Na**); V% = saturacdo por bases.
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Tabela 3. Variaveis morfolégicas dos individuos de Protium heptaphyllum nos dois ambientes (Valores médios +
desvio-padrdo. (n=10 T-student, p< 0,05).

Variaveis morfométricas (cm) Ambiente alagavel ~ Ambiente ndo alagével p t

Altura dos individuos 6,3 +0,95 7,1 +1,73 0,26 -1,15
CAP 50,3 +21,45 48,3+129 0,72 -0,36
Comprimento das folhas 15,12 + 2,68 12,31 +191 0,01 2,70
Comprimento dos foliolos 7,86 +1,47 6,32 + 0,81 0,001 3,395
Largura dos foliolos 3,17 +£0,87 2,90+0,94 0,252 1,156

Altura dos individuos e CAP (n=10); CAP (circunferéncia caulinar a altura do peito). Comprimento das folhas (n=30);
Comprimento e largura dos foliolos (n=120).



Tabela 4. Variaveis anatdmicas em folha de individuos de Protium heptaphyllum (Aubl.) March. (Valores médios + desvio-padrao.

(n=10) (T-student, p< 0,05).

Variaveis anatdmicas Ambiente alagavel Ambiente ndo-alagavel p t

Espessura da folha (um) 169,63 + 26,60 163,10 + 18,51 0,53 0,64
Espessura da epiderme adaxial (um) 14,01 + 2,81 12,65+ 2,17 0,24 1,21
Espessura da epiderme abaxial (um) 7,90+1,31 8,69 + 0,92 0,13 -1,57
Espessura do mesofilo (um) 148,30 + 24,43 142,42 + 17,57 0,54 0,62
Espessura do Parénquima pali¢adico (pum) 83,21 +16,15 75,61 +£11,20 0,24 1,22
Espessura do Paréngquima lacunoso (pum) 66,49 + 10,07 67,71+ 11,63 0,81 -0,25
Espessura da parede das fibras perivasculares (jum) 2,53+ 0,45 2,66 £ 0,94 0,39 0,70
Espessura da calota de fibras perivasculares (um) 25,03 + 5,66 28,73+ 12,73 0,41 -0,84
Area dos espacos intercelulares no mesofilo (Lm?) 175,11 +107,90 95,78 £ 45,52 0,05 2,14
Area do lume das cavidades secretoras (Um?) 1,257,04 £472,60 883,43 + 196,36 0,03 2,31
NUmero de espacos secretores (NP) 8,00 +141 6,70 +1,16 0,04 2,25
Densidade estomatica (mm?) 262,80 51,84 215,00 + 23,20 0,15 2,49

NP (nervura principal).



Tabela 5. Variaveis anatbmicas em caules jovens de individuos de Protium heptaphyllum (Aubl.) March. (Valores médios +
desvio-padrdo). (n=10. (T-student, p< 0,05).

Variaveis Alagavel Nao-alagavel p t

Diametro do caule (mm) 1,67 £0,35 1,63 +£0,27 0,79 0,27
Area do Caule (mm?) 2,52 +1,02 1,95+0,93 0,21 1,30
Area do Cortex (mm?) 1,13+1,55 0,56 + 0,19 0,26 1,16
Area da medula (mm?) 0,86 + 0,49 0,66 + 0,29 0,28 1,11
Area do cilindro vascular (mm2) 1,88 + 0,87 1,63 £ 0,55 0,44 0,79
Espessura do Cortex (mm) 0,09 £ 0,02 0,08 £0,03 0,71 0,38
Razdo cilindro vascular/Cortex 2,59 +1,06 2,92 +0,45 0,38 0,91
NUmero de espagos secretores por corte transversal 36,60 +4,86 30,20 £5,05 0,010 2,89

Area do lume dos espacos secretores (mm2) 64,82 £15,56 54,56 £13.84 0,007 1,56




Tabela 6. Variaveis anatbmicas em caules em estrutura secundéria de individuos de Protium heptaphyllum (Aubl.)

March. (Valores médios + desvio-padrdo). n=10. (T-student, p< 0,05).

Variaveis Nao Alagavel Alagével p t
Proporcéo casca/lenho 0,23 +0,03 0,25 +0,06 0,336 -0,991
Lenho
Area dos elementos de vaso (um2) 2232,73 +443,84 2174,72 733,71 0,842 0,203
Diametro do lume das fibras (um) 8,74 £4,18 7,48 £3,15 0,478 0,726
Espessura da parede das fibras (um) 8,6278 +0,69 9,24 +2,16 0,437 -0,812
NUmero de vasos por pm? 82,22 +31,32 101,44 £38,21 0,260 -1,167
Vasos solitarios (%) 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 (um) 564,66 +132,58 563,73 £127,95 0,988 0,015
Diametro dos elementos de vaso (um) 68,93 +14,97 62,04 +14,99 0,343 0,976
Comprimento dos elementos de vasos (pm) 391,91 +117,07 412,42 +71,61 0,660 -0,448
Casca
Ndmero dos espagos secretores 11,67 3,08 10,22 +2,95 0,325 1,016
Area do lume dos espagos secretores (Um?) 987,12 +564,70 1920,03 + 908,99 0,019 -2,615
Espessura da parede das esclereides (um) 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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FIGURAS E LEGENDAS
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Figura 1. A-D. Aspectos da vegetacdo na restinga na ilha de Itaputiua, Maranhdo, Brasil,
onde estdo localizadas populacdes de Protium heptaphyllum. A. Ambiente alagavel mostrando
maré enchente. B. Ambiente alagavel mostrando maré vazante. C. Ambiente ndo alagavel. D.

Detalhe de porc¢do aérea de individuo de P. heptaphyllum no ambiente ndo-alagavel.
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Figura 2. A-H. Fotomicrografias do limbo foliar de Protium heptaphyllum. A, B. Sec¢des
paradérmicas. C-H. Secc¢des 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 estbmatos (setas) no mesmo nivel das células epidérmicas. C. Sec¢édo
mostrando epiderme unisseriada com estdmatos (setas) na face abaxial, e mesofilo dorsiventral.
D. Seccdo mostrando feixe vascular colateral com extensdo da bainha do feixe formada por
células lignificadas. O detalhe mostra cavidade secretora no floema. E-G. Nervura principal
mostrando epiderme unisseriada, cértex com células parenquimaticas e lignificadas e sistema
vascular delimitado por calota de fibras com paredes lignificadas. Observar espagos secretores
(es) no floema. H. Detalhe de nervura principal mostrando células parenquimaticas contendo
cristais prismaticos de oxalato de calcio e espaco secretor no floema constituido por epitélio
unisseriado e lume. cr: cristal; ep: epitélio; es: espaco secretor; lu: lume; pl: parénquima

lacunoso; pp: parénquima palicadico. Barras: A, B, D, H = 50um; C, E-G = 100um.
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Figura 3. A-D. Seccdes transversais do caule jovem de P. heptaphyllum corados com
azul de toluidina. A. Aspecto geral mostrando contorno irregular, cortex reduzido, sistema
vascular periférico e medula ampla. B. Porcdo caulinar mostrando tricomas tectores na
epiderme, cértex reduzido, espacos secretores no floema e medula parenquimatica ampla. C.
Epiderme constituida por células com formato papiliforme, cértex constituido por duas a trés
camadas de colénquima e trés a seis camadas de células parengquimaticas, além de esclereides.
Observar calota de fibras envolvendo o sistema vascular e espacos secretores no floema. No
material analisado, observa-se a instalagdo de uma faixa cambial. D. Detalhe mostrando espacgo
secretor constituido por epitélio secretor unisseriado e lume amplo preenchido por secrecao.
Observar bainha parenquimatica circundando o espago secretor. ba: bainha; cr: cristais; ct:
cortex; cv: cambio vascular; ec: esclereides; ep: epiderme; ep: epitélio; es: espaco secretor;
secretor; fi: fibras; fl: floema; lu: lume; me: medula; xi: xilema. Barras: A = 500um; B = 150

um; C, D =50um.
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Figura 4. A-1. Aspectos do caule em estrutura secundéria de Protium heptaphyllum
corados com safrablau. A. Aspecto geral mostrando casca desenvolvida, zona cambial e xilema
secundario. B. Detalne mostrando periderme mostrando lenticela. C. Floema secundario
constituido por uma porcdo mais externa (colapsado) e uma porcdo mais interna (ndo
colapsado). Observar raios parenquimaticos que se dilatam na porcdo externa do floema e
espacos secretores. D. Espacos secretores associados ao floema. E. Observar idioblastos com
diferentes tamanhos e espacos secretores no floema. F. Xilema secundario mostrando
elementos de vaso com disposicao solitaria ou agrupada. G. Fibras gelatinosas no xilema. H.
Observar tilos (*) em elemento de vaso. I. Elemento de vaso dissociado e contendo apéndices
de diferentes tamanhos. ca: casca; cv: cambio vascular; es: espaco secretor; flf: floema
colapsado; id: idioblastos; ra: raio; xi: xilema. Barras: A = 500um; C = 150um; G = 50um; B,
D- F, H-1 = 100pum.
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Ontogénese, morfologia e histoquimica do sistema secretor interno no eixo vegetativo

aéreo de Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand (Burseraceae)

Resumo - Espécies de Burseraceae sdo conhecidas pela producdo de resinas com
potencial econémico e importancia ecolégica. Embora a composi¢do quimica da secrecéao e sua
aplicacdo bioldgica e farmacéutica venham sendo estudadas em espécies de Protium,
informacdes sobre os sitios de sintese dessas substancias sdo raros. Assim, nosso objetivo foi
investigar a ontogénese e os tipos dos espacos secretores foliares e caulinares, analisar sua
estrutura, distribuicdo e histoquimica no eixo vegetativo aéreo de P. heptaphyllum. Amostras
de porcbes de apices de parte aérea, amostras de limbo foliar e caule em estrutura primaria e
secundaria foram coletadas de individuos adultos vegetando na restinga no Estado do Maranh&o
nos dois ambientes e processadas segundo técnicas usuais em anatomia vegetal. Espacos
secretores (i.e., canais e cavidades) e idioblastos foram encontrados nos dois érgéos estudados,
independente do estagio 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 espagos secretores pareceram se
originar por processo esquizégeno e se expandir por processo esquizolisigeno. Espacgos
secretores podem se ramificar entre células diferenciadas e se unir a espagos secretores vizinhos
formando uma rede secretora anastomosada. Ao redor dos espacos secretores foi observada
uma bainha de células parenquimaticas com potencial meristematico, importante na renovacao
do epitélio secretor e manutencdo da atividade secretora. No caule em estrutura primaria e
secundaria e na nervura principal das folhas, as células epiteliais e da bainha podem sofrer
lignificacdo. Idioblastos volumosos foram observados no floema de folhas e caules, sendo
bastante numerosos na por¢do mais externa do floema secundario caulinar. Lipidios, compostos
fenolicos, terpenos e polissacarideos foram detectados através de analises histoquimicas em
canais e cavidades secretoras e idioblastos. A producgéo dessas substancias pode ser importante
na defesa da planta contra herbivoros e patdgenos e na protecdo contra fatores abidticos como
alta intensidade luminosa e dessecacdo, caracteristicas comuns no ambiente de ocorréncia de

P. heptaphyllum.

Palavras-chave: amescla, anatomia, canal secretor, cavidade secretora, idioblasto, restinga.
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Introducéo

Espécies de Burseraceae sdo conhecidas pela producdo de terpenos de grande
importancia ecoldgica e econdmica (Langenheim 2003). A resina produzida por espécies de
Burseraceae é comercializada principalmente na regido do Oriente Médio ha milénios
(Langenheim 2003; Tolera et al. 2013). Nos dias atuais, a resina e 0s 0leos essenciais
produzidos por espécies da familia sdo amplamente utilizados em ceriménias religiosas e na
producdo de farmacos e cosméticos (Lemenih & Teketay 2003; Souza et al. 2016) e
representam a principal fonte de renda para familias rurais em paises como a Etiopia (Lemenih
et al. 2007; Dejene et al. 2013). Comercialmente, a resina é utilizada na fabricacdo de
cosméticos, medicamentos, vernizes, repelentes e sachés aromaticos, além de ser amplamente
empregada na calafetagem de embarcacdes (Revilla 2001; Simdes et al. 2006). Quando
gueimada, exala odor ainda mais intenso sendo bastante utilizada como incenso (Maia et al.
2000; Lorenzi & Matos 2002). Na medicina popular, é utilizada como anti-inflamatério
(Oliveira 2004), analgésico, cicatrizante e expectorante (Maia et al. 2001), antineoplasico,
anticontraceptivo (Oliveira et al. 2005; Riidger et al. 2007) e como antiflngico no tratamento

de onicomicoses (Mobin et al. 2016).

Dentre os aproximadamente 21 géneros de Burseraceae, Protium (tribo Protieae) se
destaca por ser o maior género, contando com 150 espécies (Marques et al. 2010). Estudos tém
investigado as principais classes de compostos quimicos presentes nos 0Oleos essenciais
produzidos por espécies de Protium e tém demonstrado a importancia farmacéutica e biol6égica
desses produtos (Souza et al. 2016). Entretanto, estudos estruturais sobre os locais de sintese
dessas substancias sdo raros, tendo sido relatada a ocorréncia de canais secretores no floema de

espécies do género por Metcalfe & Chalk (1950).

Protium heptaphyllum (Aubl.)) Marchand é uma planta arbdrea, popularmente
conhecida como amescla, almecega e breu-branco. Ocorre naturalmente em varios paises da
América do Sul (Argentina, Venezuela, Paraguai, Colémbia, Suriname, Guiana Francesa,
Brasil), América Central (Panamé) e Caribe. No Brasil, a espécie € comum nos Estados Acre,
Amazonas, Amap4, Para, Rondonia, Roraima, Tocantins Alagoas, Bahia, Ceara, Maranh&o,
Pernambuco, Sergipe Distrito Federal, Goias, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso Espirito Santo,
Minas Gerais, Rio de Janeiro, Sdo Paulo) (Lorenzi 1992; Maia et al. 2001; Bandeira et al. 2002;
Cito et al. 2006; Flora do Brasil 2012). E uma espécie de grande plasticidade no que se refere

aos ambientes de ocorréncia, uma vez que populagdes podem ser encontradas em matas de terra
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firme drenada, solos inundaveis, argilosos, arenosos, secos ou Umidos (Bandeira et al. 2002;
Vieira-Junior 2005; Cit6 et al. 2006).

A resina gque exsuda de seu tronco € fortemente aromatica e endurece em contato com
o ar, sendo conhecido seu papel na protecdo da planta contra ataques de herbivoros e patdgenos
(Susunaga 1996). A composicdo quimica, atividade biolégica e potencial econdmico da
secrecédo P. heptaphyllum tem sido muito estudados (ver Souza et al. 2016 e bibliografia citada).
Sua importancia para a industria farmacéutica é inegavel, sendo confirmada a acdo de seu
exsudato no tratamento contra Ulceras, diabetes, obesidade, micoses, dentre outros (Araujo et
al. 2011; Aradjo 2012; Santos et al. 2012; Carvalho et al. 2015; Mobin et al. 2016).

Estudos apenas fazem mencdao as cavidades secretoras no género e na especie como
Bieras & Sajo (2009), que citam cavidades secretoras de resina nas folhas de P. heptaphyllum,
e Souza et al. (2016) que fazem referéncia a ocorréncia de canais secretores associados ao
floema em espécies de Protium. Entretanto, ndo foram encontrados estudos sobre as estruturas
secretoras e 0s sitios de sintese dos compostos quimicos, nem como se originam e se
desenvolvem em 0Orgdos vegetativos dessa espécie. Assim, nosso objetivo foi investigar a
ontogénese e os tipos dos espacos secretores foliares e caulinares, analisar sua estrutura,

distribuicéo e histoquimica no eixo vegetativo aéreo de P. heptaphyllum.

Material e métodos

O estudo foi desenvolvido no Laboratorio de Pesquisa em Anatomia Vegetal do
Departamento de Botanica, Unesp-Botucatu. Amostras de porcdes de apices da parte aérea,
amostras de limbo foliar e caule em estrutura priméria e secundaria na porcao basal e periférica
da copa foram coletados de dez individuos adultos em uma area de (4.000 m? por ambiente), na
restinga na llha de Itaputiua (80 ha), situada a Leste do municipio de Raposa, Estado do

Maranhdo, entre as coordenadas 2°25'56"S e 44°3'30"0O, nos meses de julho e agosto 2013.

Vouchers foram depositados no Herbéario Irina Delanova Gemtchujnicov (BOTU) sob os
numeros 30230; 30231 e 30232 (apenas os ramos reprodutivos). A identificacdo da espécie foi

confirmada pelo Dr. Douglas Daly (New York Botanical Garden, USA).
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Estudo anatdomico

Foram obtidas amostras do apice caulinar, da por¢do caulinar jovem situada a 0,5 cm
abaixo do apice e folhas jovens ndo-expandidas com comprimento < 2 cm ¢ folhas
completamente expandidas ndo senescentes, foram fixadas em FAA 50 (Johansen 1940),
desidratadas em série etilica e embebidas em resina metacrilato (Gerrits 1991). SeccGes
transversais e longitudinais (5um) foram obtidas em micrétomo rotativo semiautomatico e
coradas com Azul de Toluidina 0,05% pH 4,7 (O’Brien et al. 1964). Laminas permanentes

foram montadas com resina sintética (Entelan).

As porcgoes caulinares em crescimento secundario com cerca de 4 cm de didmetro,
foram fixadas em FAA 50 (Johansen 1940) e seccionadas nos planos transversal e longitudinal
radial e tangencial em microtomo de deslize. As secgGes obtidas (12-15um de espessura) foram

coradas com Safrablau (Bukatsch 1972). Laminas permanentes foram montadas com Entelan.

As laminas foram analisadas ao fotomicroscopio Olympus BX 41 e os resultados mais

relevantes documentados com auxilio de cdmera digital acoplada.

Testes histoquimicos

Para detectar as principais classes de compostos quimicos presentes nas estruturas
secretoras, seccOes transversais de folhas e caules jovens foram obtidas com auxilio de
microtomo de Ranvier, enquanto que secgfes transversais de caule em estrutura secundaria
foram obtidas ao micrétomo de deslize. As sec¢bes foram tratadas com Sudan IV (Johansen
1940) e Sudan Black (Pearse 1980) para identificacdo de lipidios totais (Johansen 1940);
Reagente de Nadi para dleos essenciais e acidos resinicos (David & Carde 1964); solucdo de
cloreto férrico 10% para compostos fendlicos (Johansen 1940); solucao de vermelho de Ruténio
0,02% para substancias pécticas (Jensen, 1962); regente de Wagner para alcaloides (Furr &
Mahlberg 1981); solucdo de acetato clprico 10% para resina (Johansen 1940), e reagente de

lugol para amido e alcaloides (Johansen 1940).

Resultados
Morfologia e distribuicéo dos espagos secretores

Espagos secretores em diferentes estagios de desenvolvimento foram observados

desde o apice caulinar (Fig. 1A); espacos secretores em processo de formacao foram observados



68

ao lado de espacos secretores diferenciados em porc¢des caulinares (Fig. 1A) e de primordios
foliares (Fig. 1B) constituidas por células ainda ndo 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 primaria
(Fig. 1D) e secundaria (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 regido apical do caule, numerosos tricomas glandulares e coléteres recobrem o
apice caulinar e os primordios foliares em processo de expansao (Fig. 1A). Na regido caulinar
imediatamente abaixo do apice, onde o caule j& apresenta estrutura primaria diferenciada,

estruturas secretoras externas estdo ausentes.

Desenvolvimento dos espacos secretores

Os espacos secretores se formam no apice caulinar e nos primordios foliares a partir
de células do procambio que se dividem em varios planos formando agrupamentos constituidos
por 4 a 6 células caracterizadas por seu tamanho pequeno, paredes delgadas, citoplasma denso,
nucleo grande e vacuolos pequenos (Fig. 2A). A lamela média nas células situadas na regido
central desse aglomerado se torna intumescida (Fig. 2B). Em um estagio posterior do
desenvolvimento, surge um pequeno espago intercelular localizado na regido central do
aglomerado de células (Fig. 2C, D), que parece se expandir pela dissolucdo da lamela média
entre as células circundantes. As células que circundam o espa¢co em formacao sdo volumosas
e apresentam formato piramidal, citoplasma denso, nucleo volumoso com nucléolo evidente e
numerosos vacuolos; a parede periclinal externa sofre protrusdo em direcdo ao espago
intercelular central (Fig. 2D, E). Espacos secretores diferenciados sdo constituidos por um

epitélio secretor unisseriado e lume onde a secrecao se acumula (Fig. 2F).

Na regido subapical do caule, espagos secretores diferenciados parecem se expandir
pela dissolucdo da lamela média (Fig. 3A) e se ramificar entre as células vizinhas (Fig. 3B),
diferenciadas ou ndo. Durante esse processo, as células epiteliais se tornam mais volumosas e
intensamente vacuolizadas (Fig. 3C). As paredes dessas células sdo 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 espacos secretores em

expansdo (Fig. 3C).



69

Nas adjacéncias dos espacos secretores em expansdo, em contato com as células
epiteliais, sdo observados agrupamentos formados por células pequenas com ndcleo volumoso
e citoplasma denso (Fig. 3D, E). Tais células parecem se integrar ao epitélio por processo
esquizolisdgeno, formando ramificacGes de canais secretores (Fig. 3F). Espacgos secretores
adjacentes podem se unir pela dissolu¢do 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 tracos foliares e tracos dos ramos (Fig. 31).

Espacos secretores maduros

Em cavidades e canais secretores maduros, o epitélio secretor unisseriado é constituido
por células com formato variando de ovalado a piramidal (Fig. 4A, B). Algumas células
epiteliais sdo digitiformes e se projetam em direcdo ao lume, caracterizando trabéculas (Fig.
4B). De forma geral, as células epiteliais apresentam paredes pecto-celuldsicas delgadas e
citoplasma denso (Fig. 4A, B); as paredes anticlinais das células epiteliais podem apresentar
espessamentos pecto-celuldsicos (Fig. 4A, insert). Secrecdo pode ser visualizada preenchendo

o lume dos espacos secretores (Fig. 4A).

No caule em estrutura secundaria, 0s espacos secretores localizados na por¢do mais
externa do floema (zona de dilatacdo do floema) apresentam células epiteliais com paredes
lignificadas (Fig. 4C-E). Essa lignificacdo pode ocorrer somente em algumas células (Fig. 4C)

ou ser um processo generalizado no epitélio (Fig. 4D, E).

Em todos os 6rgaos analisados, uma bainha constituida por 3 a 4 camadas de células
parenquimaticas alongadas tangencialmente envolve externamente o epitélio secretor de canais
e cavidades (Fig. 4A, B). Essas células apresentam potencial meristematico, tendo sido
observadas células em divisdo periclinal (Fig. 4A, insert). Na nervura principal das folhas
expandidas e na por¢do mais periférica do caule em estrutura secundaria, a bainha que circunda

0S espacos secretores pode se apresentar constituida 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 adjacéncias dos
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espacgos secretores, e ainda podem ocorrer isolados ou em agrupamentos, na por¢do mais

externa do floema secundario (Fig. 2E, F).

Testes histoquimicos

Diferentes categorias de substancias com natureza lipofilica e hidrofilica foram
detectadas através de andlises histoquimicas nos espacos secretores e idioblastos nas folhas e
caules de P. heptaphyllum (Fig. 5A-F). As substancias detectadas na secrecdo armazenada no
lume de canais e cavidades e nos idioblastos foram semelhantes em todo eixo vegetativo aéreo,
com excecdo do caule secundario onde foi detectado também, amido e alcaldides conforme
apresentado na tabela 2.

Discussao

A ocorréncia de canais secretores associados ao floema é um aspecto caracteristico de
espécies de Protium (Souza et al. 2016); entretanto, a presenca de cavidades secretoras € uma
caracteristica menos conhecida havendo apenas relatos para folhas de P. heptaphyllum (Biera
& Sajo 2009). As diferencas morfoldgicas 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 estagio de desenvolvimento.

Nossos resultados mostram que o processo de formagédo dos espacos secretores em P.
heptaphyllum ocorre desde as fases iniciais do desenvolvimento caulinar, uma vez que espagos
secretores diferenciados foram observados no apice caulinar e em primdrdios foliares, imersos
numa regido formada por células ndo-diferenciadas. A maturacdo dos espacos secretores antes
da diferenciacdo 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 a maior necessidade de protecdo dessas regides (Rodrigues et al. 2011a).
Nesse sentido, € interessante notar que, além da presenca de espacos secretores diferenciados e
idioblastos, numerosos tricomas secretores recobrem o apice caulinar e os primdrdios foliares
em processo de expansdo em P. heptaphyllum. Por ser uma regido de extrema importancia no

desenvolvimento das plantas, a presenca de tricomas glandulares no apice caulinar e primordios
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foliares pode complementar a agdo do sistema secretor interno na protecéo das plantas contra
fatores bidticos e abidticos que poderiam causar prejuizos ao desenvolvimento vegetal
(Machado et al. 2012). Na regido caulinar imediatamente abaixo do &pice, onde o caule
apresenta estrutura primaria diferenciada, e em primordios foliares em expansdo, tricomas
secretores estdo ausentes, o que pode ser justificado pela maior maturidade do sistema secretor

interno nessas regioes.

No apice caulinar de P. heptaphyllum, os espagos secretores se originam de
agrupamentos de células originadas a partir do procambio. O processo de formacédo do lume
parece ocorrer pelo afastamento das células centrais que forma tais agrupamentos causado pela
dissolucdo da lamela média, o que caracteriza processo de esquizogenia (Fahn 1979; Evert
2006). Entretanto, o processo de expansdo dos espagos secretores parece envolver a ruptura de
células e a liberacdo de seu contetdo para o lume. Assim, embora a origem do lume em P,
heptaphyllum seja esquizégena, o processo de ampliacdo do lume se da por uma combinacéo
entre dissolucdo da lamela média e ruptura de células, caracterizando esquizo-lisigenia
(Rodrigues et al. 2011b).

Nesse trabalho merece atencéo a ocorréncia de canais secretores interconectados no
floema primario. A juncdo entre espagos secretores adjacentes em P. heptaphyllum parece
ocorrer por esquizo-lisigenia e garante a formacdo de uma rede secretora anastomosada.
Estudos tém demonstrado anastomoses entre canais secretores de resina no floema secundario
de diferentes espécies de Burseraceae (Mc Nair 1918; Tolera et al. 2013), mas ndo no corpo
primario das plantas. A anastomose implica em uma comunicacdo direta entre dois canais
adjacentes (Bosshard & Hug 1980) e facilita o transporte de resina a longas distancias
garantindo maior eficiéncia na protecdo contra herbivoros (Tolera et al. 2013). Uma vez que
observamos a ocorréncia de agrupamentos de células com caracteristicas indiferenciadas em
associagdo com espagos secretores em expansdo, podemos sugerir que o contato dessas
glandulas com as células vizinhas possa induzir modifica¢Ges estruturais e funcionais que as
levem a se tornar parte do epitéelio secretor. Se anastomoses ocorrem também no floema

secundario de P. heptaphyllum ndo 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 espacos secretores sdo caracteristicas
tipicas 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 estagio de desenvolvido mais avancado e a diminuicdo da atividade
secretora (Sant’anna-Santos et al. 2006). A presenca de celulas epiteliais digitiformes alongadas
que cruzam o lume dos espagos secretores constituem trabéculas e foram observadas em
espacos secretores de espécies de leguminosas pertencentes a subfamilia Papilionoideae
(Turner 1986; Teixeira & Rocha 2009; Rodrigues & Machado 2012). Em Leguminosae, a
presenca de cavidades trabeculares é um aspecto com importancia taxondémica (Turner 1986;
Palermo et al. 2016) e funcional podendo agir na sustentacdo da secre¢do no interior do lume
dos espacos secretores (Palermo et al. 2016). Para membros de Burseraceae, ndo foram

encontrados registros referentes a ocorréncia de espacos secretores com trabéculas.

A presenca de espessamentos pecto-celuldsicos nas paredes anticlinais das células
epiteliais de canais e cavidades de P. heptaphyllum é um aspecto que merece atencdo. A
deposicdo de materiais adicionais nas paredes anticlinais dessas células poderia estar
relacionada a protecdo contra o refluxo de substancias presentes nas células epiteliais ou
secretadas para o lume de volta para os tecidos ao redor dos espacos secretores via apoplasto.
Em muitas plantas esse refluxo de substancias secretadas é impedido pela deposicdo de material
adicional as paredes celulares, de forma semelhante a endoderme (Evert 2006), protegendo os
tecidos vizinhos da toxicidade dos metabdlitos dos secretados (Ascensdo & Paes 1987, 1988;
Ascensao et al. 1995, 1997, 1999).

A presenca de uma bainha de células parenquimaticas com potencial meristematico ao
redor dos espacos secretores como observado no presente trabalho ja foi descrita para espécies
de outras familias (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 meristematicas pode formar novas células que adquirem potencial secretor e
substituem as células epiteliais que ja finalizaram seu ciclo secretor (Rodrigues & Machado
2012). Entretanto, em P. heptaphyllum esse modelo de desenvolvimento aberto ndo parece ser
continuo, uma vez que espacos secretores em estagios mais avancados do desenvolvimento
parecem perder sua capacidade secretora e apresentam-se constituidos por células epiteliais
com paredes lignificadas. A lignificacdo das células epiteliais pode ser uma consequéncia do
processo de dilatacdo das porcdes mais externas do floema secundéario (Bannan 1936) e tem
sido observada em outras espécies de Burseraceae (Tolera et al. 2013). Da mesma forma, as
células da prépria bainha podem se tornar lignificadas e perder seu potencial meristematico nas

porcBes mais externas do floema secundério e na nervura principal de folhas completamente
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expandidas. Assim, consideramos que embora a lignificacdo das paredes das células da bainha
represente a interrup¢cdo do modelo de desenvolvimento aberto do sistema secretor de P.
heptaphyllum, a presenca de uma bainha com células lignificadas pode colaborar na
manutencdo estrutural dos espacos secretores e no impedimento do refluxo da secrecéo para as
células vizinhas. Entretanto, deve-se ressaltar que novos espacos secretores sdo constantemente

produzidos no &pice caulinar e no cdmbio vascular do caule em estrutura secundaria.

A manutencdo do potencial secretor de canais e cavidades em caules em estrutura
priméaria e folhas jovens pode estar associada a sua maior necessidade de protecdo contra
herbivoria. Uma vez que 6rgdos mais jovens sdo mais palataveis por serem mais tenros e
apresentam maior quantidade de nitrogénio e agua, sao preferencialmente atacados por insetos
herbivoros (Coley & Barone 1996).

Embora P. heptaphyllum seja conhecida pela producao de resina (Siani et al. 1999;
Maia et al. 2000; Bandeira et al. 2002), nossos resultados mostraram que a secre¢édo produzida
por canais e cavidades secretoras apresenta natureza mista. Foram histoquimicamente
identificados lipidios totais, terpenos, compostos fenolicos e polissacarideos, além de resina,
no sistema secretor interno de caules e folhas de P. heptaphyllum. Vale ressaltar que a coloracéao
violeta observada nas células epiteliais e no lume dos espagos secretores e no interior dos
idioblastos tratados com reagente de Nadi indica a presenca de 6leos essenciais, além de acidos
resinicos na secrecdo (Ascensdo et al. 2001). De forma geral, as substancias detectadas no
sistema secretor de P. heptaphyllum, principalmente terpenos e compostos fenolicos, podem
estar associadas a defesa da planta contra ataques de herbivoros e patdgenos (Harbone 1993;
Langenheim 2003). Além disso, a producdo de compostos fendlicos pode ser importante na
protecdo das plantas contra o excesso de radiagéo solar (Liakoura et al. 1997; Silva et al. 2016),
0 que se faz especialmente importante no ambiente onde os individuos de P. heptaphyllum
foram coletados. A presenca de substancias hidrofilicas, como os polissacarideos, pode atuar
na retencao de agua no interior das células colaborando na protecao da planta contra dessecacéo
(Sawidis 1998; Silva et al. 2016), aspectos de grande importancia ecoldgica para plantas que

vivem em ambientes com forte intensidade luminosa e temperatura como na restinga.

A ocorréncia de idioblastos secretores em espécies de Burseraceae tem sido um aspecto
negligenciado na literatura. Em P. heptaphyllum, idioblastos produtores de secre¢do de natureza
mista sdo abundantes e amplamente espalhados pelo eixo vegetativo aéreo. Idioblastos, assim como
as cavidades e 0s canais secretores, podem ser importantes como caracteres diagndsticos em

estudos taxondmicos (Metacalfe e Chalk, 1950, 1979) e as substancias produzidas por eles
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podem apresentar importantes papéis ecologicos e complementar a agdo dos espacos secretores

na interacdo das plantas com o meio externo.

Nossos resultados mostram, pela primeira vez, a distribuicdo, origem, morfologia e
histoquimica do sistema secretor interno no eixo vegetativo aéreo de P. heptaphyllum, podendo
contribuir para o conhecimento do sistema secretor dessa espécie. Estudos adicionais ao nivel
ultraestrutural se fazem necessarios para o entendimento dos mecanismos celulares envolvidos

no processo de secrecdo e de anastomose de canais vizinhos.
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TABELAS




Tabela 1. Distribuicdo dos diferentes tipos de estruturas secretoras em folhas e caules de Protium heptaphyllum.

Orgéo Estrutura secretora Localizacéo

Folha Ccv Floema dos feixes vasculares imersos no mesofilo
CV; CN; ID Floema da nervura principal

Caule - estrutura primaria CV; CN; ID Floema dos feixes vasculares
ID Cortex e medula

Caule — estrutura secundaria CV; CN; ID Floema secundario

ID: idioblastos; CV: cavidades secretoras; CN: canais secretores.
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Tabela 2. Testes histoquimicos em cavidades e canais secretores e idioblastos em folhas e caules de P. heptaphyvilum.

Reagentes Substincias detectadas Idioblastos Cavidades secretoras Canais secretores
CP C5 NP CP CS MS NP CP C5 MS NP

Sudan IV Lipidios Totais + + + + + + + + + +
Sudan Black B Lipidios Totais + + + + + + + + + + +
Feagente de Nadi Resina e 0leos essenciais + + + + + + + + + + +
Acetato de cobre Resina + + + + + + + + + + +
Feagente de Wagner Alealéides - + - - + - - - + - -
Vermelho de Ruténio Polissacarideos + + +

Cloreto Férrico 111 Compostos fendlicos + + +

Feagente de Lugol Amido - + - - + - - - + - -

CP: caule em estrutura priméaria; C5: caule em estrutura secundaria; MS: mesofilo foliar; NP: nervura principal da folha; +: positivo;

- negativo.
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Figura 1. A-G Seccoes 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. Apice
caulinar mostrando espacos secretores (setas) em diferentes estagios de desenvolvimento. B.
Primordios foliar mostrando espacos secretores (setas) associados ao floema em feixes
vasculares em diferenciagcdo. C. Caule em estrutura primaria mostrando cavidade (CV) e
canal (CN) secretores. D. Caule em estrutura primaria mostrando espacos secretores (setas)
associados ao floema e observar idioblastos. E. Caule em estrutura secundaria mostrando
espacos secretores (setas) associados ao floema, idioblastos de diferentes tamanhos corados
em vermelho e esclereides. F. Nervura principal de folha expandida mostrando espacos
secretores (setas) associados ao floema. Observar idioblastos corados em verde. G. Folha
expandida mostrando espaco secretor (seta) associado ao floema de nervura imersa no
mesofilo. Barras: A, E-G = 100um; B-C = 150um; D = 500um.
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Figura 2. A-F. Seccdes longitudinais do apice caulinar de Protium heptaphyllum
coradas com azul de toluidina mostrando ontogenia dos espagos secretores. A, B.
Agrupamento de células precursoras do espaco secretor caracterizadas por paredes delgadas,
paredes delgadas, citoplasma denso, ndcleo grande e pequenos vacuolos. Em B notar
intumescimento da lamela média na regido central do aglomerado de células. C. Formacéo
de espaco intercelular na regido central do aglomerado de células precursor de espaco
secretor. D, E. Espaco intercelular central em expansdo. Em E, as células que circundam o
espaco intercelular central sdo volumosas, com formato piramidal, citoplasma denso, nicleo
volumoso e vaclolos numerosos. Observar protrusdo da parede periclinal externa sofre
protrusdo em direcdo ao espaco intercelular central. F. Espaco secretor diferenciado formado

por epitélio secretor unisseriado e lume amplo. Barras: A-F = 50um.
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Figura 3. A-l. Seccbes longitudinais do da regido subapical caulinar de Protium
heptaphyllum coradas com azul de toluidina. A. Espacos secretores em expansao causada
pela dissolucdo da lamela média. B. Ramificacdo de espaco secretor entre células vizinhas
diferenciadas. C. Espaco secretor em expansdo. Observar restos celulares em meio a
secrecdo no lume do espago secretor. D, E. Aglomerado de células indiferenciadas
(delimitados por pontilhados) que irdo integrar o epitélio secretor de espagos secretores em
expansdo. F. Canal secretor com inicio de ramificacdo. G. Espacos secretores adjacentes em
processo de fusdo. H. Canais secretores adjacentes em processo de fuséo e ramificacéo
formando rede anastomosada. I. Canais secretores ramificado acompanhando trago de ramo.
Barras: A-F e H =50um; C = 150pum; G = 100pm; | = 150pum.
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Figura 4. A-F. SeccOes transversais de folhas expandidas e caule de Protium
heptaphyllum coradas com azul de toluidina (A, B) e safrablau (C-F). A. Espacos secretores
maduros constituidos por epitélio (EP) unisseriado e lume (LU) amplo repleto de secrecao
no floema de caule em estrutura primaria. Observar bainha (BA) parenquimatica ao redor
dos espagos secretores. O insert mostra célula da bainha em diviséo periclinal (ponta de seta).
B. Espaco secretor maduro mostrando célula epitelial digitiforme que se projetam em direcédo
ao lume (LU). EP: epitélio; BA: bainha. C. Espaco secretor no floema de caule em estrutura
secundaria. Observar células com paredes pecto-celulésicas e células com paredes
lignificadas no epitélio de espaco secretor. D, E. Espaco secretor mostrando epitélio
constituido exclusivamente por células com paredes lignificadas. Em E, observar célula
trabecular também lignificada. F. Espaco secretor em nervura principal de folha circundado

por bainha constituida por células lignificadas. Barras: A-F = 50um.
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Figura 5. A-F. Testes histoquimicos em sec¢Oes transversais de caule primério (A, B),
caule secundario (D, E) e folhas (C, F) de Protium heptaphyllum mostrando reagdes positivas
nos espacos secretores. A. Vermelho de Ruténio. B. Reagente de Nadi. C. Cloreto férrico.
D. Acetato cuprico. E, F. Sudan IV. Barras: A, D = 100um; B, C, E, F = 50um.
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Considerac6es Finais

Esse trabalho foi dedicado ao estudo dos aspectos anatémicos de folhas e caule de P.
heptaphyllum visando compreender possiveis ajustes as condi¢des ambientais as quais as
plantas estdo sujeitas na restinga, principalmente o alagamento, além de caracterizar os sitios
de secre¢do das substancias bioativas que tornam essa espécie tdo importante economicamente.

Nossos dados mostraram que 0s 0rgdos vegetativos aéreos de P. heptaphyllum da
restinga apresentam, de forma geral, um misto de caracteres mesomorficos e xeromorficos e
que a maioria dos caracteres analisados se mostrou conservativa entre individuos do ambiente
alagavel e ndo-alagavel. Entretanto, além da variagdo da area ocupada pelos espacos
intercelulares no parénquima lacunoso foliar e da maior porcentagem de vasos agrupados no
xilema secundario do caule, merece atencdo o fato de que o sistema secretor se mostrou mais
desenvolvido em todos os 6rgaos analisados em individuos do ambiente alagado, indicando a
plasticidade dos sistemas secretores.

O grau de herbivoria das plantas foi similar ao ambiente ndo-alagavel o que pode ter
relacdo com a proximidade fisica entre as areas. Essa mesma proximidade foi importante no
que se refere a preservagdo das caracteristicas ambientais, uma vez que, exceto para o fator
alagamento, garantimos que todas as plantas estivessem sob condi¢Ges ambientais muito
semelhantes. Esse aspecto foi importante no entendimento da influéncia do alagamento na
anatomia de folhas e caule de P. heptaphyllum.

O sistema secretor em P. heptaphyllum se mostrou constituido por cavidades e canais
secretores, além de idioblastos, com distribuicdo diferencial entre os 6rgaos estudados. Foram
detectados, além de resina, diferentes categorias quimicas de substancias, importantes na
interacdo das plantas com fatores bioticos e abidticos.

A origem e desenvolvimento dos espacos secretores mostraram aspectos compativeis
com esquizogenia e esquizo-lisigenia, respectivamente. Merece destaque a ocorréncia de
ramificacOes e fusOes entre canais secretores adjacentes formando uma rede secretora
anastomosada. Estudos ultraestruturais e citoquimicos futuros poderdo colaborar para o
entendimento dos processos de formacao, fuséo e ramificagdo das estruturas secretoras em P.
heptaphyllum.

Nossos resultados mostram particularidades que sdo apontados pela primeira vez na
familia e na espécie, como: anastomoses entre canais secretores de resina em floema primario;
canais e cavidades secretoras com trabéculas em caule em estrutura primaria e secundaria;

presenca de espessamento pecto-celuldsico nas paredes anticlinais do epitélio secretor; bainha
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ao redor dos espacos secretores com células lignificadas e epitélio secretor com células
lignificadas parcial ou total em caules em estrutura secundaria.

Os dados mostram ainda que a tolerancia ao alagamento da espécie P. heptaphyllum
esta associada com diferencas em poucos caracteres anatdmicos que ja parecem ser suficientes
para permitir sua permanéncia em ambientes com solo alagado. Recomendamos esta espécie

para ser usada na recomposi¢do de areas naturais sujeitas a inundagdes, como matas ripérias.

Referéncias Bibliogréaficas

Alves, M.; Alves-Araujo, A.; Amorim, B.; Araljo, A.; Aradjo, D.; Aradjo, M. F.; Buril, M.T;
Costa-Lima, J.; Garcia-Gonzalez, J.; Gomes-Costa, G.; Melo, A.; Novaes, J.; Oliveira, S,;
Pessoa, E.; Pontes, T.; Rodrigues, J. (2013). Inventario de Angiospermas dos fragmentos de
Mata Atlantica da Usina Sao José, Igarassu, Pernambuco. In: Buril, M.T.; Melo, A.; Alves-
Araujo, A. & Alves, M. (eds.). Plantas da Mata Atlantica, Guia de arvores e arbustos da
usina S&o Jose (Pernambuco). Ed. Livro Réapido, Recife. Pp. 133-158.

Amaral, D.D., Prost, M.T., Bastos, M.N.C., Costa-Neto, S.V. & Santos, J.U.M. (2008).
Restingas do litoral amazonico, estados do Para e Amapa, Brasil. Boletim do Museu

Paraense Emilio Goeldi série Ciéncias Naturais 3: 35-67.

Amorozo, M.C.M.; Gély, A. (1988). Uso de planas medicinais por caboclos do baixo
Amazonas, Barcarena, PA, Brasil. Boletim do Museu Paraense Emilio Goeldi, Série
Botanica 4(1): 47-131.

Andrade, A.C.; Ramos, F. N.; Souza, A.F.; Loureiro, M.B.; Bastos, R. (1999). Flooding effects
of Cytharexyllum myrianthum Cham, and Genipa americana L: responses of two neotropical
lowland species. So Paulo. Revista Brasileira de Botanica 22(2): 281-285.

APG IV (2016). An update of the Angiosperm Phylogeny Group classification for the orders
and families of flowering plants: APG IV. Botanical Journal of the Linnean Society 181:
1-20.

Araujo D.A.O.V. (2012). Avaliacdo da gastroprotecdo do Oleo essencial do Protium
heptaphyllum (Aubl.) March (Burseraceae) bem como os possiveis mecanismos de acao
envolvidos em modelos de Ulcera géastrica em ratos. Dissertacdo (Mestrado em

Farmacologia), Universidade Estadual de Campinas, Campinas, 127p.



98

Araujo, D.A.O.V.; Takayama, C.; Faria, F.M. de; Socca, E.A.R.; Dunder, R.J..; Manzo, L.P..;
Ferreira, A.L.; Souza-Brito, A.R.M. (2011). Gastroprotective effects of essential oil from
Protium heptaphyllum on experimental gastric ulcer models in rats. Revista Brasileira de
Farmacognosia 21(4): 721-729.

Arruda, R.C.O; Viglio, N.S.F. & Barros A.A.M. (2009). Anatomia foliar de haltfitas e
psamofilas reptantes ocorrentes na restinga de Ipitangas. Saquarema, Rio de Janeiro, Brasil.
Rodriguésia 60: 333-352.

Bandeira, P.N. (2003). Contribuicdo ao estudo quimico de plantas Protium heptaphyllum
March. (Tese de doutorado). Universidade Federal do Ceard. Departamento de Quimica
Organica e Inorganica, Fortaleza.

Bandeira, P.N.; Lemos, T.L.G.; Santos, H.S. (2006). Atividade antimicrobiana e antioxidante
do oleo essencial de Protium heptaphyllum. In: 46° Congresso Brasileiro de Quimica,
Resumos, Salvador-BA: ABQ.

Bandeira, P.N.; Pessoa, O.D.L.; Trevisan, M.T.S.; Lemos, T.L.G. (2002). Metabdlitos
secundarios de Protium heptaphyllum March. Quimica Nova 25: 1078-1080.

Batista, C.U.N.; Medri, M.E.; Bianchini, E.; Medri, C. & Pimenta, J.A. (2008). Tolerancia a
Inundacdo de Cecropia pachystachya Trec. (Cecropiaceae): Aspectos Ecofisioldgicos e
Morfoanatdémicos. Acta Botanica Brasilica 22: 91-98.

Becerra, J.X; Venable, D.L. (1999). Macroevolution of insect-plant associations: the relevance
of host biogeography to host affiliation. Proceedings of the National Academy of Sciences
96: 12626-12631.

Becerra, J.X; Noge, K.; Oliver, S.; Venable, D.L. (2012). The monophyly of Bursera and its
impact for divergence times of Burseraceae. Taxon 61: 333-343.

Bieras, A.C.; Sajo, M.G. (2009). Leaf structure of the cerrado (Brazilian savanna) woody
plants. Trees 23: 451-471.

Boeger, M.R.T. & Gluzezak, R.M. (2006). AdaptacGes estruturais de sete espécies de plantas
para as condi¢Ges ambientais da area de dunas de Santa Catarina, Brasil. Iheringia, Série
Boténica 61(1-2): 73-82.

Bétta-Dukat, Z. Rao's. (2005). Quadratic entropy as a measure of functional diversity based on

multiple traits. Journal of Vegetation Science 16: 533-540.



99

Bowers, J.H.; Bailey, B.A.; Hebbar, P.K.; Sanogo, S.; Lumsden, R.D. (2001). Theimpact of
plant diseases on world chocolate production. Plant Health Progress. 2001.

Bremer K., Bremer B., Thulin M. (1999). Introduction to Phylogeny and Systematics of
Flowering Plants, 5th Edn. Uppsala: Uppsala University.

Bueno, E. (1999). Capitaes do Brasil: a saga dos primeiros colonizadores. Rio de Janeiro:

Objetiva, (Colecdo Terra Brasilis; 3).
Camilleri, L. Ribi, I. (1983). Leaf thickness of mangrove tress. Biotropica 15: 139- 141.

Cardoso, E. & Schiavini, 1. (2002). Relagéo entre distribuicdo de espécies arboreas e topografia
em um gradiente florestal na Estacdo Ecoldgica do Panga (Uberlandia, MG). Revista
Brasileira de Botanica 25(3): 277-289.

Carvalho, K. (2015). A resina de Protium heptaphyllum e seu principal constituinte, a mistura
de triterpenos alfa e beta-amirina, previnem a obesidade induzida por dieta em
camundongos: evidéncias e potenciais mecanismos. Fortaleza, CE. 2015. 120 f. Tese
(Doutorado em Ciéncias Médicas) — Universidade Federal do Ceard, Faculdade de Medicina,

Departamento de Medicina Clinica. Fortaleza, Ceara.

Castro, M.M., Machado, S.R. (2006). Células e tecidos secretores. In: Appezzato-da-Gldria,
B.A., Carmello-Guerreiro, S.M. (eds.) Anatomia vegetal. UFV, Vicosa, Brazil. p. 179-203.

Chinnusamy, V.; Jagendorf, A.; Zhu, J-K. (2005). Understanding and improving salt tolerance
in plants. Crop Science 45: 437-448.

Cito, AM.G.L; Costa, F.B; Lopes, J.A.D; Oliveira, V.M.M; Chaves, M.H. (2006).
Identificacdo de contetdo volateis de frutos e folhas de Protium heptaphyllum Aubl.

(March.). Revista Brasileira de Plantas Medicinais 8:4-7.

Colin-Belgrand, M.; Dreyer, E.; Biron, P. (1991). Sensitivity of seedlings from different oak
species to waterlogging: effects on root growth and mineral nutrition. Annals of Forest
Science 48: 193-204.

Cordeiro, S.Z (2005). Composicédo e distribuicdo da vegetacdo herbacea em trés areas com
fisionomias distintas na Praia do Per6. Cabo Frio, RJ, Brasil. Acta Botanica 19(4): 679-693.

Corréa, M.P (1984). Dicionario das plantas Uteis do Brasil e das exéticas cultivadas. Imprensa

Nacional, Rio de Janeiro.



100

Correia, M.D.; Sovierzoski, H.H. (2005). Ecossistemas marinhos: recifes, praias e manguezais.
— Maceié: EDUFAL.

Costa, A.M.; Gobbi, E.L.; Demuner, V.G.; Hebling, S.A. (2006). O efeito da inundacao do solo
sobre o crescimento inicial de Schizolobium parahyba (Vell.) S.F. Blake, guapuruvu. Santa

Tereza. Natureza on line 4(1): 7-13.
Coutinho, C.L. (2006). O conceito de bioma. Acta Botanica Brasilica 20: 13-23.

Cronquist, A. (1981). An Integrated System of Classification of Flowering Plants. Columbia

University Press. New York.

Daly D. C., Harley M. M., Martinez-Habibe M.-C., Weeks A. (2011). Burseraceae, in The
Families and Genera of Vascular Plants, Vol. 10, ed. Kubitzki K., editor. (New York, NY:
Springer-Verlag.), 76-104.

Daly, D.C. (1987). A Taxonomic Revision of Protium (Burseraceae) in Eastern Amazonia and

the Guianas. Tese de Doutorado. City University of New York.

Daly, D.C. (1989). Studies in Neotropical Burseraceae I1. Generic limits in Neotropical Protieae
and Canarieae. Brittonia 41: 17-27.

Daly, D.C. (2004). Burseraceae. In N. Smith, S.A. Mori, A. Henderson, D.W. Stevenson & S.V.
Heald (eds.) Flowering plants of the neotropics. Princeton, Princeton University Press, p.

Daly, D.C. (2015). Burseraceae in Lista de Espécies da Flora do Brasil. Jardim Botanico do Rio
de Janeiro.

Daly, D.C.; Fine, P.V.A. and Martinez-Habibe, M.C. (2012). Burseraceae: A model for
studying the Amazon flora. Rodriguesia 63: 21-30.

Daly, D.C.; Raharimampionona, J. and Federman, S. (2015) A revision of Canarium L.
(Burseraceae) in Madagascar. Adansonia 37(2): 277-345.

Dickison, W.C. (2000). Integrative Pant Anatomy. Academic Press, USA, 533 p.

Edwards, P.J.; Wratten, S.D. (1981). Ecologia das interagdes entre insetos e plantas. Fonseca
V.L.I (Trad.) EPU, S&o Paulo. 71 pp.

Evans, D.E. (2003). Aerenchyma formation. New Phytologist 161: 35- 49.

Evert, R.F. (2006). Esau’s Plant Anatomy, Meristems, Cells, and Tissues of the Plant Body:

Their Structure, Function and Development. John Wiley & Sons, New Jersey.



101

Eyles, A.; Davies, N.W.; Mohammed, C.M. (2004). Traumatic oil glands induced by pruning
in the wound-associated phloem of Eucalyptus globules: chemistry and histology. Trees 18:
204-210.

Fahn, A. & Cuttler, D. F. (1992). Xerophytes. Ed. Gerbruder Borntraeger, Berlin, 176p.
Fahn, A. (1978). Anatomia Vegetal. H. Blume, Madrid.
Fahn, A. (1979). Secretory tissues in plants. Academic Press, London, 302p.

Feitosa, A.C., (1989). Evolucdo Morfogenética do Litoral Norte da llha do Maranhdo. Rio
Claro, UNESP: 210p. Dissertacdo de Mestrado.

Feldman, L.P. (1984), Regulation of root development. Annual Review of Plant Physiology
35: 223-242.

Fernando, E.S., Gadek P.A., Quinn C.J. (1995). Simaroubaceae, an artificial construct:

evidence from rbcL sequence variation. American Journal Botany 82: 92-103

Ferrdo, J. E. M. (2001). Fruticultura tropical: espécies com frutos comestiveis. Lisboa: Instituto
de Investigacao Cientifica Tropical 3: 652p. il.

Ferreira, C.F.; Piedade, M.T.F.; Franco, A.C.; Goncalves, J.F.C. & Junk, W.J. (2009).
Adaptative strategies to tolerate prolonged flooding in seedlings of floodplain and upland

populations of Himatanthus sucuuba, a Central Amazon tree. Aquatic Botany 90: 246 - 252.

Fine P. V. A., Zapata F., Daly D. C. (2014). Investigating processes of neotropical rain forest
tree diversification by examining the evolution and historical biogeography of the Protieae
(Burseraceae). Evolution 68: 1988-2004.

Flora do Brasil. Burseraceae in Flora do Brasil (2020) em construcdo. Jardim Botanico do Rio

de Janeiro. Disponivel em: Acessado em 26 fevereiro de 2017.

Flowers, T.J.; Lachno, D.R.; Flowers, S.A.; Yeo, A.R. (1985). Some effects of sodium chloride

on cell of rice cultured in vitro. Plant Science 39: 205-211.

Forte, A.L.S.A. (2012). Avaliagédo do potencial fotoquimioprotetor de Protium heptaphyllum
da Amazonia em gel de aplicacdo topica. 66f. Dissertacdo (Mestrado em Ciéncias
Farmacéuticas). Faculdade de Ciéncias Farmacéuticas de Ribeirdo Preto, Universidade de

Séo Paulo, Ribeirdo Preto.

Funch, L.S.; Hayley, R.; Funch, R.; Giuletti, A.M.; de Melo, E. (2004). Chapada Diamantina
Useful Plants. S&o Carlos: RiMa. 206p.



102

Gadek, P.A., Fernando E.S., Quinn C.J., Hoot S.B., Terrazas T., Sheahan M.C. (1996).
Sapindales: molecular delimitation and infraordinal groups. American Journal Botany 83:
802-811.

Gheyi, H.R.; Dias, N.S.; Lacerda, C.F. (2010). Manejo da salinidade na agricultura: estudos

basicos e aplicados. Fortaleza, INCTsal, 472p.

Gottlieb, O.R.; Koketzu, M.; Magalhédes, M.T.; Maia, J.G.S.; Mendes, P.H.; Rocha, A. I.; Silva,
M.L.; Wilberg, V.C. (1981). Amazonian Essential Oils VII. Acta Amazonica 11(1): 143-
148.

Harbone, J.B. (1993). Ecological biochemistry, 4 ed., London Academic: London.

Harley, M.M.; D.C. Daly. (1996) . Burseraceae-Protieae. World Pollen and Spore Flora 20:
1-44.

Hasegawa, P.M.; Bressan, R.A.; Zhu, J.K.; Bonnert H.J. (2000). Plant Cellular and Molecular
Responses to High Salinity. Annual Review of Plan Physiology and Plant Molecular
Biology 51: 463-99.

Hutchings, M.J.; John, E. & Stewart, A.J.A. (2000). The Ecological Consequences of

Environmental Heterogeneity. Cambridge University Press, 433 p.
IBGE. (2012). Manual técnico da vegetacdo brasileira. 2 ed, IBGE, Séo Paulo

Isaac, V.J.; Barthem, R.B. (1995). Os Recursos pesqueiros da Amazonia brasileira. PR-
MCT/CNPQ. Boletim do Museu Paraense Emilio Goeldi. Série Antropologia 11(2): 295-
339.

Joly, C.A. (1991). Flooding tolerance in tropical trees. In: Davies, M.B. & Lambers, H., (eds).
Plant life under oxygen deprivatio. The Netherlands, Academic Publishing, p. 23-34.

Joly, C.A. (1994). Flooding tolerance: a reinterpretation of Crawford’s metabolic theory.
Proceedings of the Royal Society of Edinburgh. Section B. Biological Sciences 102: 343-
354.

Joly, C.A.; Assis, M.A.; Bernacci, I.C.; Tamashiro, J.Y.; Campos, M.C.R. de; Gomes, J.AM.A;
Lacerda, M.S.; Santos, F.A.M. dos; Pedroni, F.; Pereira, L. de S.; Padgurschi, M. de C.G.;
Prata, E.M.B.; Ramos, E.; Torres, R.B.; Rochelle, A.; Martins, F.R; Alves, L.F; Vieira, S.A,;
Martinelli, L.A.; Camargo, P.B. de; Aidar, M.P.M.; Eisenlohr, P.V.; Simdes, E.; Villani,

J.P.; Belinello, R. (2012). Floristica e fitossociologia em parcelas permanentes da Mata



103

Atlantica do sudeste do Brasil ao longo de um gradiente altitudinal. Biota Neotropica 12(1):
125-145.

Judd, W.S.; Campbell, C.S.; Kellogg, E.A.; Stevens, P.F. & Donoghue, M.J. (2009).

Sistematica vegetal: um enfoque filogenético. 32 ed. Artmed, Porto Alegre. 612p.

Khalid, S.A. (1983). Chemistry of the Burseraceae. In: Waterman, P.G.; Grundon, M.F. (eds).
Chemistry and chemical taxonomy of the Rutales. London, Academic Press, 281-297p.

Kolb, R.M. & Joly, C.A. (2009). Flooding tolerance of Tabebuia cassinoides: metabolic,
morphological and growth responses. Flora 204: 528-535.

Kolb, R.M.; Medri, M.E.; Bianchini, E.; Pimenta, J.A.; Giloni, P.C.; Correa, G.T. (1998).
Anatomia ecologica de Sebastiana commersoniana (Baillon) Smith & Downs

(Euphorbiaceae) submetida ao alagamento. Revista Brasileira de Botanica 21: 305-312.

Koppen, W. (1948). Climatologia: con un estudio de los climas de la tierra. México: Fondo de

Cultura Econémica. 479p.

Kozlowski, T. T. (1997). Responses of woody plants to flooding and salinity. Tree Physiology,
Monography 1: 1-29.

Kozlowski, T.T. (1984). Responses of woody plants to flooding. Pp. 129-163. In: Kozlowski,
T.T. (Ed.). Flooding and plant growth. New York. Academic Press.

Kuster, M.; Diaz-Cruz, S.; Rossel, M.; Alda, M.L.; Barcel6, B. (2010). Fate of selected
pesticides, estrogens, progestogens and volatile organic compounds during artificial aquifer

recharge using surface waters. Oxford. Chemosphere 79: 880-886.

Lacerda, L.D. & Esteves, F.A. (2000). Apresentacdo - Restingas brasileiras: Quinze anos de
estudos. Pp. II-VII. In: F.A. Esteves & L.D. Lacerda (eds.). Ecologia de restingas e lagoas
costeiras. Macaé, NUPEM / UFRJ.

Lambers, H.; Chapin, F.S. & Pons, T.L. (1998). Berlim. Plant Physiological Ecology Springer-
Verlag.

Langenheim, J.H. (2003). Plant resins: chemistry, evolution, ecology and ethnobotany.
Portland, Cambridge: Timber Press.

Langenheim, J.H. 1969. Amber: a botanical inquiry. Science 163: 1157-1169.



104

Langenheim, J.H., Stubblebine, W.H., Lincoln, D.E., Foster, C.E., (1978). Implications of
variation in resin composition among organs, tissues and populations in the tropical legume

Hymenaea. Biochem. Systematic Ecolology 6: 299-313.
Larcher, W. (2000). Ecofisiologia vegetal. Sdo Carlos: Rima, 531p.

Larson, K.D.; Davies, F.S.; Schaffer, B. (1991). Floodwater temperature and stem lenticels

hypertrophy in Mangifera indica. L. American Journal of Botany 78: 1397-1403.

Le Cointe, P. (1939). Apontamentos sobre as sementes oleaginosas, balsamos, resinas,
esséncias, borrachas, gutas e balatas da floresta amazonica. 5% ed. Belém: Instituto Lauro

Sodré. (Exposi¢do Nacional de Pernambuco).

Lersten, N.R.; Curtis, J.D. (1986). Tubular cavities in white snakeroot, Eupatorium rugosum
(Asteraceae). American Journal of Botany 73:1016-1021.

Lima, L.R.; Pirani, J.R. (2005). Burseraceae In: Wanderley, M.G.L., Shepherd, G.J., Melhem,
T.S., Martins, S.E., Kirizawa, M., Giulietti, A.M. (eds.) Instituto de Boténica, Sdo Paulo,
Flora Fanerogamica do Estado de S&o Paulo 4: 163-168.

Lima, T.A.A.C.; Rocha, K.R.A.; Melo, M.F.F.; Marques, M.O.M.; Facanali, R. and Lima, M.P.
(2014). Aspectos morfoldgicos e quimicos de Protium spruceanum: uma contribuicdo ao
conhecimento de espécies aromaticas do bosque da ciéncia do INPA. Scientia Amazénia
3(2): 6-10.

Lopez, O.R.; Kursar, T.A. (1999). Flood tolerance of four tropical tree species. Tree
Physiology 19: 925-932.

Lorenzi, H. (1992). Arvores brasileiras. Nova Odessa: Editora Plantarum.

Lorenzi, H.; Matos, F.J.A. (2002). Plantas medicinais no Brasil: nativas e exoticas. Plantarum,
Nova Odessa.

Mabberley, D.J. (1998). The Plant Book — A portable dictionary of the vascular plants. 2nd ed.
Cambridge University Press, London, 241p.

Magnago, L.F.S., Martins, S.V., Schaefer, C.E.G.R.; Neri, A.V. (2010). Gradiente
fitofisiondbmico-edafico em formacdes florestais de restinga no sudeste do Brasil. Acta
Botanica Brasilica 24: 734-746.

Maia, J.G.S.; Zoghbi, M.G.B.; Andrade, E.H.A. (2001). Plantas aromaticas na Amazonia e seus

oleos essenciais. Belém: Museu Paraense Emilio Goeldi. 173p.



105

Maia, R.M.; Barbosa, P.R.; Cruz, F.G.; Roque, N.F; Fascio, M. (2000.). Triterpenos da resina
de Protium heptaphyllum March (Burseraceae): caracterizagdo em misturas binérias.
Quimica Nova 23: 623-626.

Mantuano, D. G.; Barros, C. F.; Scarano, F. R. 2006. Leaf anatomy variation with and between
three “restinga” populations of Erythroxylum ovalifolium Peyr. (Erythroxylaceae) in
Southeastern Brazil. Revista Brasileira de Botanica 29(2): 209-215.

Marques, D.D.; Sartori, R.A.; Lemos, T.L.A.; Machado, L.L.; Souza, J.S.N.; Monte, F.J.Q.
(2010). Chemical composition of the essencial oils from two subspecies of Protium
heptaphyllum.Acta Amazénica 40: 227-230.

Martins, C.P. (2007). Cultivo Hidrop6nico e bananeira (Musa sp.) submetidas ao estresse
salino: aspectos fisiologicos e bioquimicos. 2007. 41f. Dissertacdo (Mestrado)- Escola

Superior de Agricultura Queiroz.

Martius, C.F.P. (1858) Die physiognomie des Pflanzenreichs in Brasilien. Murchen. Rede zur
offentl. Sitz. Akad. Wiss. 36p.

Matos, A.T (1997). Fisica do Solo. Centro de Ciéncias e Tecnologia Agropecuarias.
UENF/CCTA

Mauseth, J.D. (1988). Plant Anatomy. The Benjamin/ Cummings Publishing Company, Menlo
Park. 560p.

Mazzoni-Viveiros, S.C. & Costa, C.G. (2003). Periderme. In Anatomia Vegetal (B. Appezzato-
da-Gléria & S.M. Carmello-Guerreiro, eds.) UFV, Vic¢osa, p.237-263.

Medina, C.L.; Sanches, M.C.; Tucci, M.L.S.; Sousa, C.A.F.; CuzzuoL, G.R.F.; Joly, C.A.
(2009). Erythrina speciosa (Leguminosae-Papilionoideae) under soil water saturation:
morphophysiological and growth responses. Oxford. Annals of Botany 104: 671-680.

Medri, M. E.; Correa, M. A. (1985). Aspectos histoldgicos e bioquimicos de Joannesia princips
e Spathodea campanulata, crescendo em solos na capacidade de campo, encharcado e
alagado. Semina 6 (3): 147-154.

Medri, M.E.; Ferreira, A.C.; Kolb, R.M.; Bianchini, E.; Pimenta, J.A.; Davanso-Fabro, V.M.;
Medri, C. (2007). Alteracdes morfoanatdmicas em plantas de Lithraea molleoides (Vell.)

Engl., submetidas ao alagamento. Acta Scientiarum Biological Sciences 29: 15-22.



106

Metcalfe, C.R. & Chalk L. (1950). Anatomy of the dicotyledons leaves, stem and wood in
relation to taxonomy with notes on economy uses. Oxford. Clarendon press.

Meurer, E. J. (2006). Fundamentos de quimica do solo. Porto Alegre: Evangraf. 285p.

Mielke, M.S.; Almeida, A.F.; Gomes, F.P.; Aguilar, M.A.G.; Mangabeira, P.A.O. (2003). Leaf
gas exchange, chlorophyll fluorescence and growth responses of Genipa americana
seedlings to soil flooding. Environmental and Experimental Botany 50: 221-231.

Mitchell, J.D.; Daly, D.C.; Pell, S.K.; Randrianasolo, A. (2006). Poupartiopsis gen. nov. and

its context in Anacardiaceae classification. Systematic Botany 31: 337-348.

Mitsuya, S.; Takeoka, Y.; Miyake, H. (2000). Effects of sodium chloride on foliar ultrastructure
of sweet potato (Ipomoea batatas Lam.) plantlets grown under light and dark conditions in
vitro. Journal Plant Physiology 157: 661 667.

Mobin, M.; de Lima, S.G.; Almeida, L.T.G.; Takahashi, J.P.; Teles, J.B.; Szeszs, M.W.;
Martins, M.A.; Carvalho, A.A.; Melhem, M.S.C. (2016). MDGC-MS analysis of essential
oils from Protium heptaphyllum (Aubl.) and their antifungal activity against Candida specie.
Revista Brasileira de Plantas Medicinais.18: 531-538.

Mommer, L.; Wolters-Arts, M.; Andersen, C.; Visser, E.JW.; Pederse, O. (2007).
Submergence-induced leaf acclimation in terrestrial species varying in flooding tolerance.
New Phytologist 176: 337—345.

Moreira, X.; Sampedro, L.; Zas, R.; Solla, A. (2008). Alterations of the resin canal system of
Pinus pinaster seedlings after fertilization of healthy and of a Hylobius abieties attacked
stand. Trees 22: 771-777.

Muellner, A.N.; Vassiliades, D.D.; Renner, S.S. (2007). Placing Biebersteiniaceae, a
herbaceous clade of Sapindales, in a temporal and geographic context. Plant Systematics
Evolution 266: 233-252.

Munns, R.; Tester, M. (2008). Mechanisms of Salinity Tolerance. Annual Review of Plant
Biology 59: 651-81. Disponivel em: Acesso em: 21/12/2016.

Naidoo, G.; McKee, K.L.; Mendelssohn, I.A. (1992). Anatomical and metabolic responses to
waterlogging and salinity in Spartina alterniflora and Spartina patens (Poaceae). American
Journal of Botany 79: 765-770.



107

Nakazono, E.M. (2000). O Impacto da extracdo da fibra de aruma (Ischnosiphon polyphyllus,
Marantaceae) sobre a populacdo da planta em Anavilhanas, Rio Negro, Amazonia Central.

Dissertacdo de mestrado, Instituto Nacional de Pesquisas da Amazdnia, Manaus.

Newall, C.A.; Anderson, L.A.; Phillipson, J.D. (1996). Herbal Medicines: A Guide for Health-

Care Professionals. 2nd, Pharmaceutical Press, London. 296p.

Niebauer, G., Krawczyk, W.S., Kidd, R.L., Wilgran, G.F., (1969). Osmium zinc iodide reactive
sites in the epidermal Langerhans cell. Journal of Cell Biology 43: 80-89.

Oliveira, F.A. Costa, C.L.S.; Mariana H. Chaves, M.H.; Fernanda R.C. Almeida, F.R.C;
Cavalcante, 1.J.M.; Lima, A.F.; Lima Jr., R.C.P.; Silva, R.M. Campos, A.R.; Santos, F.A,
Rao, V.S.N. (2005). Attenuation of capsaicin-induced acute and visceral nociceptive pain by
a- and h-amyrin, a triterpene mixture isolated from Protium heptaphyllum resin in mice. Life
Sciences 77: 2942-2952.

Oliveira, M.A.M. (2014.). Potencial de regeneracdo de um fragmento de Floresta Baixa de
Restinga, em llha Comprida, SP, degradado para cultivo agricola Dissertacdo apresentada

ao Instituto de Botanica da Secretaria de Estado do Meio Ambiente. Sao Paulo.

Oliveira, V.C. & Joly, C.A. (2010). Flooding tolerance of Calophyllum brasiliense Camb.
(Clusiaceae): morphological, physiological and growth responses. Oxford. Annals of
Botany. 24: 185-193.

Orcutt, D.M. & Nilsen, E.T. (2000). Physiology of Plants Under Stress. New York, John Willey
& Sons.

Osmond, C.B.; Austin, M.P.; Berry, J.A.; Billings, W.D.; Boyer, J.S.; Dacey, J.W.H. (1987).
Stress physiology and the distribution of plants. Bioscience 37: 38-48.

Otuki, M.F.F.; Vieira-Lima, A.; Malheiros, R.A.; Yunes, E.; Calixto, J.B. (2005). Topical
antiinflammatory effects of the ether extract from Protium kleinii and [alpha]-amyrin

pentacyclic triterpene. European Journal of Pharmacology 507(1-3): 253-259.

Pacievitch, T. (2009). Mares. Infoescola. Disponivel em:

http://www.infoescola.com/oceanografia/mares/ Acesso em: 15/12/16.

Pammenter, N.W. (1984). Ecological and physiological aspects of plant communities of the
sand dunes of the east coast of Southern Africa. In: Lacerda, L.D.; Araujo, D.S.D.;

Cerqueira, R.; Turg, B. (eds.). Restingas: origem, estrutura e processos. CEUFF. p. 425-440.


http://www.infoescola.com/oceanografia/marés/%20%20Acesso

108

Parolin, P. (2000). Phenology and CO»-assimilation of trees in Central Amazonian floodplains.
Journal of Tropical Ecology 16: 465-473.

Parolin, P. (2001). Morphological and physiological adjustmants to waterlogging and drought
in seedlings of Amazonian floodplain trees. Oecologia 128: 326-335.

Parolin, P. (2003). Fugitive and possessive establishment strategies in Amazonian floodplain
pioneers. Flora 198: 436-443.

Parolin, P.; Simone, O. de; Haase, K.; Waldhoff, D.; Rottenberger, S.; Kuhn, U.; Kesselmeier,
J.; Kleiss, B.; Schmidt, W.; Piedade, M.T.F.; Junk, W.J. (2004). Central Amazonian
Floodplain Forest: tree adaptations in a pulsing system. The Botanical Review 70: 357-380.

Paula, E.P.; Alves, J.L.H. (1997). Madeiras nativas: anatomia, dendrologia, dendrometria,

producdo e uso. Brasilia: Fundacdo Mokiti Okada. 541p.

Peeters, P.J (2002). Correlations between leaf structural traits and the densities of herbivorous

insect’s guilds. Biological Journal of the Linnean Society 77: 43-65.

Pell S.K.; Mitchell J.D.; Lobova T.; Miller A. J. (2011). Anacardiaceae, in The Families and
Genera of Vascular Plants, Vol. 10, ed Kubitzki K., editor. (New York, NY: Springer-
Verlag.), 7-50.

Pell, S.K. (2004). Molecular Systematics of the Cashew Family (Anacardiaceae). Baton Rouge,

LA: Doctoral Dissertation, Louisiana State University.

Pennington, R.T.; Lavin, M.; Séarkinen, T.; Lewis, G.P.; Klitgaard, B.B. and Hughes, C. (2010).
Contrasting plant diversification histories within the Andean biodiversity hotspot.
Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America 107:
13783-13787.

Pereira, L.C. (2002). Aptiddao agricola das terras e sensibilidade ambiental: proposta
metodoldgica. 135 p. Dissertagdo (Doutorado em Engenharia Agricola) — Faculdade de

Engenharia Agricola, Universidade Estadual de Campinas.

Pereira, M.C.A.; Aradjo D.S.D.; Pereira, O.J. (2001). Estrutura de uma comunidade arbustiva
da restinga de Barra de Marica-RJ. Revista Brasileira de Botanica 24(3): 237-281.

Pernet, R. (1972). Phytochimie des Burceraceae. Lloydia 35: 280-287.

Petchey, O.L.; Gaston, K.J. (2006). Functional diversity: back to basics and looking forward.
Ecology Letter 9: 741-758.



109

Pimenta, J.A.; Bianchini, E.; Medri, M.E. (1998). Adaptations to flooding by tropical trees:
morphological and anatomical modifications. p. 157-176. In: Scarano, F.R. & Franco, A.C.
(Ed.). Ecophysiological strategies of xerophytic and amphibious plants in the neotropics.
Rio de Janeiro, Oecologia Brasieliensis Vol. IV, PPGE-UFRJ.

Pimenta, J.A.; Medri, M.E.; Bianchini, E.; Muller, C.; Okamoto, J.M.; Francisconi, L.M. J.;
Correa, G.T. (1996). Aspectos da morfoanatomia e fisiologia de Jacaranda puberula Cham.

(Bignoniaceae) em condicdes de hipoxia. Revista Brasileira de Botanica 19(2): 215-220.

Pimenta, J.A.; Orsi, M.M.; Medri, M.E. (1994). Aspectos morfologicos e fisiologicos de Coleus
blumei Benth, submetido a inundacdo e a aplicacdo de ethrel e cobalto. Revista Brasileira
de Biologia 53(4): 427-433.

Pinto, G.C.P.; Bautista, H.P. & Pereira, J.D.C. A. (1984). A restinga do litoral nordeste do
Estado da Bahia, p. 195-203. In: L.D Lacerda; D.S.D. Araujo; R. Cerqueira & B. Turq (eds.).

Restingas: Origem, Estrutura e Processos. Niterdi, CEUFF.

Pirani, J.R. (1987). Flora da Serra do Cip6, Minas Gerais: Burseraceae. Universidade de S&o
Paulo. Boletim de Botanica da 9: 211-218.

Pontes, W.J.T.; Oliveira, J.C.G. de; Camara, C.A.G. da; Lopes, A.C.H.R.; Gondim-Junior,
M.G.C.; Oliveira, J.V. de; Barros, R.; Schwartz, M.O.E. (2007b). Chemical composition and
acaricidal activity of the leaf and fruit essential oils of Protium heptaphyllum (Aubl.)
Marchand (Burseraceae). Acta Amazonica 37: 103-110.

Poot, H., Ens, B.J.; de Vries, H.; Donners, M.A.H.; Wernand, M.R. and Marquenie, J.M.
(2008). Green light for nocturnally migrating birds. Ecology and Society 13(2): 47.

Porto, B.N.; Alves, J.D.; Magalh&es, P.C.; Castro, E.M.; Campos, N.A.; Souza, K.R.D.;
Magalhdes, M.M.; Andrade, C.A.; Santos, M.O. (2013). Calcium-dependent tolerant
response of cell wall in maize mesocotyl under flooding stress. Journal of Agronomy and
Crop Science 199: 134-143.

Povh, J.A.; Rubin Filho, C.J.; Mourdo, K.S.M. & Pinto, D.D. (2005). Respostas morfologicas
e anatomicas de plantas jovens de Chorisia speciosa A. St.-Hil. (Bombacaceae) sob

condigdes de alagamento. Acta Scientiarum Biological Sciences 27: 195-202.

Qadir, M.; Oster, J.D.; Schubert, S.; Noble, A.D.; Sahrawat, K.L. (2007). Phytoremediation of

sodic and saline-sodic soils. Advance in Agronomy 96: 197-247.



110

Rao, V.S.; Maia, J.L.; Oliveira, F.A.; Lemos, T.L.G.; Chaves, M.H.; Santos, F.A. (2007).
Composition and Antinociceptive Activity of the Essential Oil from Protium heptaphyllum.
Resin Nat. Prod.Commun 2: 1199-1202.

Reis, R. C. C. (2006). Palmeiras (Arecaceae) das restingas do estado do Rio de Janeiro, Brasil.
Acta Botanica Brasilica 20(3): 501-512.

Revilla, J. (2001). Plantas da Amazoénia: oportunidades econémicas e sustentaveis. Manaus:
SEBRAE-AM/INPA. 405p. il.

Revilla, J. (2002). Apontamentos para a cosmética amazonica. Instituto Nacional de Pesquisas

da Amazonia, Manaus, Amazonas. 532pp

Ribeiro, J.S.; Lima, A.B.; Cunha, P.C.; Willadino, L.; Camara, T.R. (2007). O estresse abi6tico
em regides semi-aridas: respostas metabdlicas das plantas. In: Moura, A. N.; Araujo, E.L.;
Albuquerqgue, U.P. (Orgs.) Biodiversidade, potencial econdmico e processos ecofisiologicos

em ecossistemas nordestinos. Recife. Comunigraf. 361p.

Ricklefs, R.E. (1977). Environmental Heterogeneity and Plant Species Diversity: A Hypothesis.
Chicago. American Naturalist 111(978): 376-381.

Ricotta, C. (2005). A note on functional diversity measures. Basic and Applied Ecology 6:
479-486.

Rinne, P. (1990). Effects of various stress treatments on growth and ethylene evolution in
seedlings and sprouts of Betula pendula Roth and Betula pubescens Ehrh. Scandinavian
Journal of Forestry Research 5: 155-167.

Rodrigues, T.M.; Buarque, P.F.S.M.; Coneglian, A.G.; Reis, D.C. (2014). Light and
temperature induce variations in the density and ultrastructure of the secretory spaces in the
diesel-tree (Copaifera langsdorffii Desf. - Leguminosae). Trees 28: 613-623.

Rooge, G.D.; Pimenta, J.A.; Bianchini, E.; Medri, M.E.; Colli, S.; Alves, LM.T. (1998).
Metabolismo respiratorio de raizes de espécies arboreas tropicais submetidas a inundacao.
Revista Brasileira de Botanica 21: 153-158.

Rudiger, A.L. (2012). Estudo fitoquimico e citotoxico de oleorresinas de Burseraceae. Tese de

Doutorado, Universidade Federal do Amazonas, Manaus, Amazonas. 216p.

Ridiger, A.L.; Siani, A.C.; Veiga-Junior. V.F. (2007). The chemistry and pharmacology of the

South America genus Protium Burm. f. (Burseraceae). Pharmacognosy Reviews 1: 93-104.



111

Santos, B.N.V.; Larocca, D.G.; Facundes, O.S.; Suniga, L.; Silva, 1.V. (2015). Anatomia foliar
de Protium pilosum (Cuatrec.) Daly coletada em éarea de transicdo AmazOnia-cerrado.
Céceres 2: 232-237.

Santos, J. de, Pagani, F.L.; E.; Ramos, E.; J. :Rodrigues, E. (2012). Observations on the
therapeutic practices of riverine communities of the Unini River, AM, Brazil. Journal of
Ethnopharmacology 142: 503-515.

Savolainen, V.; Chase, M.W.; Hoot, S.B.; Morton, C.M.; Soltis, D.E.; Bayer, C. (2000a).
Phylogenetics of flowering plants based on combined analysis of plastid atpB and rbcL

sequences. Systematic Biology 49: 306-362.

Savolainen, V.; Fay, M.F.; Albach, D.C.; Backlund, A.; Van der Bank, M.; Cameron, K.M.
(2000Db). Phylogeny of the eudicots: a nearly complete familial analysis based on rbcL gene
sequences. Kew Bulletin 55: 257-309.

Scarano, F.R (2002). Structure, function and floristic relationships of plant communities in
stressful habitats marginal to the Brazilian Atlantic Rainforest. Annals of Botany 90: 517-
524.

Scarano, F.R. (2009). Plant communities at the periphery of the Atlantic rain forest: rare-species

bias and its risks for conservation. Biological Conservation 142: 1201-1208.

Scarano, F.R.; Cirne, P.; Nascimento, M.T.; Sampaio, M.C.; Villela, D.; Wendt, T.; Zaluar,
H.L.T. (2004). Ecologia vegetal: integrando ecossistema, comunidades, populacdes e
organismos. In Pesquisas de longa duracdo na Restinga de Jurubatiba: ecologia, historia
natural e conservacdo (C.F.D. Rocha, F.A. Esteves & F.R. Scarano, eds.). Editora Rima, Séo
Carlos, p.77-97.

Scarano, F.R.; Ribeiro, K.T.; Moraes, L.F.D.; Lima, H.C. (1997). Plant establishment on
flooded and unflooded patches of a freshwater swamp forest in southeastern Brazil. Journal
of Tropical Ecology 14: 793-803.

Schultes, R.E.; Raffauf, R.F. The healing forest medical and toxic plants of the northwest

amazonia. Portland, OR: Dioscorides Press, 1990.

Sena-Gomes, A.R.; Kozlowski, T.T. (1980). Growth responses and adaptations of fraxinus

pennsylvanica Seedlings to flooding. Plant Physiology 66(2): 267-271.



112

Siani A.C.; Zoghbi M.G.B.; Wolter E.L.A.; Vencato I. (1998). 5- Methoxyjusticidin A, a New
Arylnaphthalene Lignan from Protium unifoliolatum. Journal of Natural Products 61:
796-797.

Siani, A.C.; Ramos, M.F.S.; Guimaraes, A.C.; Susunaga, G.S.; Zoghbi, M.G.B.; (1999b).
Volatile constituents from oleoresin of Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand Journal.
Essential Oil Research 11: 72-74.

Siani, A.C.; Ramos, M.F.S.; Menezes-de-Lima, O.; Soares, R.O.A.; Rosas, E.C.; Susunaga,
G.S.; Guimaraes, A.C.; Zoghbi, M.G.B.; Henriques, M.G.M.0O.; (1999a). Evaluation of anti-
inflamatory-related activity of essential oils from the leaves and resin of species of Protium.
Journal Ethnpharmacol. 66: 57-69.

Silva, C.H.S.; Silva, Q.D. (2012). Analise de Falésias no Litoral Ocidental da Ilha do Maranh&o.
Revista Geonorte, Edicdo Especial 1(4): 388 — 398.

Silva, J.R.A. (1995). Oleo-resinas de dez espécies do género Protium. Tese de mestrado,

Universidade Federal Rural da Amazonia, Manaus, Brazil, 120 pp,

Silva, R.M. (2008). Taxonomia e fitossociologia da vegetacdo arbustivo-arborea de dunas na
restinga da Vila Boniféacio, peninsula de Ajuruteua, Braganca, Para. Tese de mestrado,

Universidade Federal Rural da Amazoénia/Museu Paraense Emilio Goeldi, Belém.

Silva, S.C.M.S; Tozin, L.R.S; Rodrigues, M.T. Rodrigues. (2016). Morphological and
histochemical characterization of secretory sites of bioactive compounds in Lantana camara
L. (Verbenaceae). Botany 94: 321-336.

Silva, S.M (1999). Diagndstico das Restingas no Brasil. Departamento de botanica-setor de

ciéncias bioldgicas. Universidade Federal do Parana.

Siqueira, J.B.G. 1991. Contribuicdo ao estudo fitoquimico do género Protium: P. tenuifolium
(Engl.) Engl.e P. laxiflorum Engl. (Burseraceae). Manaus, INPA/ UFAM, 1991. Disserta¢do

(Mestrado em Quimica de Produtos Naturais).

Siqueira, J.B.G.; Zoghbi, M.G.B.; Cabral, J.A.; Wolter, F.W.J. (1995). Lignans from Protium
tenuifollum. Journal of Natural Products 58: 730-732.

Smith, W.O. Jr. & Demaster, D.J. (1996). Phytoplankton and biomass productivity in the
Amazon river plume: correlation with seasonal river discharge. Continental Shelf Research
16: 291-317.



113

Souza Filho, P.W.M.; El-Robrini, M. (1996). Morfologia, processos de sedimentacdo e
litofacies dos ambientes morfo-sedimentares da planicie costeira bragantina, nordeste do
Paré. Brasil. Geonomos 4(2): 1-16.

Souza, V.C.; Lorenzi, H. (2008). Botancia sistematica: guia ilustrado para identificacdo das
familias de faner6gamas nativas e exoticas no Brasil, baseado em APG Il. Nova Odessa:

Instituto Plantarum.

Sugiyama, M. (1998). Composicao e estrutura de trés estratos de trecho de floresta de restinga,
Ilha do Cardoso, Cananéia, SP. In: ACIESP (org.) IV Simpdsio de Ecossistemas Brasileiros.
Anais. v. 3. p. 140-146.

Suguio, K.; Tessler, M.G. (1984). Planicie de corddes litoraneos quaternarios do Brasil: origem
e nomenclatura. In: Lacerda, L.D.; Araujo, D.S.D.; Cerqueira, R.; Turg, B. (eds.). Restingas,

origem, estrutura, processos. CEUFF. Pp. 15-25.
Suguio, K. (1992). Dicionario da Geologia marinha. Sdo Paulo: Queiroz.

Sunell, L.A.; Healey, P.L. (1979). "Distribution of calcium oxalate crystal idioblasts in corms

of taro (Colocasia esculenta)”. American Journal of Botany 66: 1029 1032.

Saniga, L.; Fagundes, O. de S.; Santos, B.N.V. dos; Ribeiro-Junior, N.G.; Silva, I.V. (2015).
Caracterizacdo Anatdmica de Protium aracouchini (Aubl.) Marchand. Ocorrente no Parque
Urbano do Municipio de SINOP-MT. Caceres 2(1): 244-249.

Sussunaga, G.S.; Siani, A.C.; Pizzolatti, M.G.; Yunes, R.A.; Delle Monache, F. (2001).
Triterpenes from the resin Protium heptaphyllum. Fitoterapia 72: 709-711.

Susunaga, G.S. (1996). Estudo quimico e bioldgico da resina produzida pela espécie Protium
heptaphyllum March. (Burseraceaes). 1996. 163f. Dissertacdo (Mestrado em Quimica) —
Universidade do Amazonas — Quimica de produtos naturais, Manaus, AM.

Tanaka, K.; Masumori, M.; Yamanoshita, T.; Tange, T. (2011). Morphorlogical and anatomical

changes of Melaleuca cajuputi under submergenge. Trees 25: 695-704.

Thulin, M.; Beier, B.A; Razafimandimbison, S.G.; Banks, H.I. (2008). Ambilobea, a new genus
from Madagascar, the position of Aucoumea, and comments on the tribal classification of
the frankincense and myrrh family. Nordic Journal of Botany 26: 218-229.



114

Tolera, M.; Menger, D.; Klaassen, U.S.; Sterck, F.J.; Copini, P.; Bongers, F. (2012). Resin
secretory structures of Boswellia papyrifera and implications for frankincense yield. Annals
Botany 111: 61-68.

Tsukahara, H.; Kozlowski, T.T. (1985). Importance of adventitious roots to growth of flooded

Platanus occidentalis seedlings. Plant and Soil 88: 123-132.

Vasellati, V.; Oesterhelds, M.; Medan, D.; Loreti, J. (2001). Effects of flooding an dought on
the anatomy of Paspalum dilatatum. London. Annals of Botany 88(3): 355-360.

Vieira-Junior, G.M.; Souza, C.M.L; Chaves, M.H. (2005). Resina de Protium heptaphyllum:
Isolamento, caracterizagdo estrutural e avaliacdo das propriedades térmicas. Quimica Nova
28: 183-187.

Wareing, P.F.; Phillips, 1.D.J. (1981). Growth & differentiation in plants. Pergamon

International Library, Oxford.

Weeks, A.; Daly, D.C.; Simpson, B.B. (2005). The phylogenetic history and biogeography of
the frankincense and myrrh family (Burseraceae) based on nuclear and chloroplast sequence
data. Molecular phylogenetics and evolution 35(1): 85-101.

Wei J, Zou L, Kuang R, H. L. (2000). Influence of leaf tissue structure on host feeding selection
by pea leafminer Liriomyza huidobrensis (Diptera: Agromyzisae). Zoological Studies 39:
295-300.

Wiedenroth, E.M. (1993). Responses of roots to hypoxia: their strutural and energy relations

with the whole plant. Environmental and Experimental Botany 33: 41-51.

Xiao, X.; Chen, T.; An, Z.; Lei, M.; Huang, Z.; Liao, X.; Liu, Y. (2008). Potential of Pteris
vittata L. for phytorremediation of sitios co-contaminated with cadmium and arsenic: the

tolerance and accumulation. Journal Environmental Sciences 20: 62-67.

Yamamoto, F.; Kozlowski, T.T. (1987b). Regulation by auxin and ethylene of responses of
Acer negundo seedlings to flooding of soil. Environmental and Experimental Botany 27:
329-340.

Yamamoto, F.; Koslowski, T.T. 1987. Effect of flooding of soil on growth, stem anatomy, and

ethylene production of Thuya orientalis seedlings. IAWA Bulletin 8: 21-29.



115

Yamamoto, F.; Kozlowski, T.T (1987a). Effects of flooding, tilting of stems, and ethrel
aplication on growth, stem anatomy and ethylene production of Pinus densiflora seedlings.

Journal of Experimental Botany 38: 293-310.

Yamamoto, F.; Sakata, T.; Terazawa, K. (1995). Growth, morphology, stem anatomy, and
ethylene production in flooded Alnus japonica seedlings. IAWA Journal 16(1): 47-59.

Zhu, J.K. (2007). Plant Salt Stress. John Wiley & Sons, Ltd.

Zhu, J.K. (2003). Regulation of ion homestasis under salt stress. Current Opinion in Plant
Biology 6: 441-445.

Zoghbi, M.G.B.; Maia, J.G.S.; Luz, A.L.R. (1995). Volatile constituints from leaves and stems
of Protium heptaphyllum (Aubl.) March. Journal of Essential Oil Research 7: 541-543.

Zook, D.M.; Erwin, D.C.; Stolzy, L.H. (1986). Anatomical, morphological and physiological
responses of alfafa to flooding. Plant and Soil 96: 293-296.



116

ANEXOS



YHZE TRV - BU0g 6P
16 4 Op OugeIoqe op SjUd
“110] OJIIUCIA 1APSOS

_ o._w,_ohéomﬁmmmmo :JoAesuodsay
ZINIQ O¥IZLNOIW 13vsor ¥102/80/50 ‘B3ed  ¥10Z/S6LL-S1® ¥61L-SI ‘€61 1-SI ‘261 L-SI ‘161 L-SI '68LL-SI ‘881 L-SI :28L1-SI ‘981 L-SI ‘G8LL-S|  :®|0)u0)
. 0Z-NV z'ee .00
=" BL-V T'eT 90'0
< 8lL-WV 9'ez 80'0
. LL-IV z'ee 60'0
9l - NV 9'ee 800
Gl - NV 9'ce 100
vl - NV 9'cz ¥0'0
€l - NV 9'c LL'o
Zl - NV 0've 600
A 0'v2 G0'0
% ‘wo'b
9%, oedeinjes | wo/soywiw - £ L
S30HVANISEO op eysed 0652 & LN [ wivse | wiven %o v3y | 3IN3Y¥vdy | euideuwsy | soyeosed [ sneyjeo
BUOPH | @PEpIAINPUOD O°H pERCd apepisusQg %

NERY €€'0 € | LL 8l G6L1-SI

VES\ 0z'0 S L LS L€ 61 1-Sl

VERLY €e'0 9 ¢ 9 8z €61 1-SI

VERN 0zZ'0 S L v 0z 261 1Sl

\VENL €e'o € L GL ¥4 LBLL-SI

VI3V GZ'0 14 L 9/ 6l 681 1-SI

\E S\ €€'0 € L €L [or4 881 1-SI

VE S\ €e'0 € L 89 8¢ /8L 1-SI

VERL €e'0 € b 69 Vi d 98118l

MERLY €€'0 9 A G9 Virs G8L1-SI

%
Y1I9dY (200'0 >) (200'0-50'0) (50'0-20'0) (uio-z) wo oN
vaNLX3L Arns  |OYOVINOOTS| TWHNIYN | vriowy | arus  [wniavimay| YSSOMO Ho000,0,0,0,4] MOZHOH |y somy
3a Nvyo V1I9YY
eolawolnuels) oedisodwo)

O710S 3d VIISId ISITYNV

VOI4ILN3ID VSINDS3d

OLNIWVOVV OV (Tvaovy3sung) 'HO¥VIN WNTTIHdVLd3H

INNILO¥d 3A OIdVYININd 033V OXI3 Od SVIINQLVNY SY1SOdS3d
VIN - S|NT OYS :EIdDU8Pad0.d

ZlyL-262¢€ (86) 'IBL

VIA - SIn7 08S - 06750059 'd3ID

60 [B1SOd XD ‘IA OIned BlE}ISISAIUN SpepI)
SOT0S 3A VIIS|4 3a OO LYHOoaY]

—~ IvENY VIYYHNIONT 3d O019QTONIIL OFTONN
— S3INOIYMAOY OrNVHY JAIFNVAI VINVIA opessaisiu SYIHYHOV SVIONIIO 30 O¥LIN3OD
W1  viiawonwwvn OYHNVYVYIA 04 TvNAv.S3 3avaisSy3AINN

SO/ 5vi0710s 30 351YNY 30

2 3avanvnd 3a YWvysoud




i
WIS AP B

000 110 ) OPPBRRSSIAN: 0P0
TGOS ISR PR il

B \ [oAesuodsay
‘#10Z ®p 0I1qniNo 8p g0 ‘sin’] oeg Had
@|oquo)
LVE 6'ce ST L'ES ve L €eT 80 S L S0 TS L'E 91 E€T-WV | £841-9d
0 v'88 6'T 'y €€ (0] €1 80 0 0 S0 T v'e 4 ZT-WV | 9841-9d
0'L 649 80 8'091 SET. v €11 €T L (4 0t v 1€ (474 TT-INV S8LT-5d
¥‘9 879 L0 T'€6T 191 0c Vet YT € L 0t € 6C 67 OT-INV ¥841-5d
L'TE vy T'E ey 9T 8 ¥'6 €T v € 0t T 'y 0T 60-NV | €8/T-9d
S'stT ¥'9 L'T 691 6€ T 4 80 € € S0 T €'e ST 80-WV | 78/1-9d
10T 'Ly €T z'9g (44 L €L 80 € € S0 4 0'v 6 LO-WV | T841-9d
8V 8'8S 6T L'ty yird 6 €9 80 0 S S0 rd v'E (44 90-INV | 08.T-9d
98 €89 4t 916 L9 LT 6L T'E 14 4 80 4 T'E €€ SO-NV | 644T-9d
58T [417 ST 889 17 1T L'TT 0t £ 8 L0 ¢ 8'¢c €C Y0-INV | 84.1-9d
£y €'st S0 s‘z0c | T1 LT 68 TE S 4 80 4 0'e 9t €0-NWY | £LL1-9d
E'Le 6'ce 9T 981 6¢ L et 80 € 6 50 T 8t 9T C0-INV 9/441-5d
991 98y 9C 81€ 4[4 S €'s 80 € T S0 T v'e 6 | TO-WV | SZLT1-9d
% mEv\u_oc:r_ wp/w Lp/3 wd 21ueldljos|  ouglelogeT
- ‘ed
A a9S+v/Iv | D10/eN | 21D H v as eN 3N ed b d Hd OW apepipunjo.d ogSeoynuap|
010S 04 SODILJTVNY SOAvLINS3d
010S 0a YIININD 3SITYNV
Zlvl-2G2¢ (86) IIBL
VIN - Sin7 oeS VIN - SINT 0BS - 0/6-¥500S9 ‘d30
YINTN ‘elougpasold 60 1B1S0d XD ‘I/A\ OIned BUENSIBAIUN BPEPID -

SO10S 3d YOININD 3d OIHOLYHOgY ]

. ) IvENY VIYYHNIONT 3d 00190 T1ONDIL OFTONN

SpjlueA| "Ejold :opessaisju] SVYINYHOV SYIONIIO 3A OHLINID
OVYHNYHVIA O TYNAVLSI IavaiSYIAINN




1D - ¥

|[onesuodsay
‘102 ©p 0Jgnino ap ¢0 ‘sin7 OES e d
:8|04Ju0)
L0S p'ST €8¢ 218 €€ 8 Tty 0‘€e T S et c 8¢ 1 0Z-NV S641-9d
¥'8€ '8 6'T 0'€L r4y € 08¢ v'1 ST 1T 90 4 6 (44 . 6T-INV Y6.L1-9d
0'v T'vL 90 6'90C SLT ve 7' M L S 1T € 6'C 1274 ST-NV €641-9d
9'sT ¥‘9s 01 S'6L IS8 91 A 80 q 9 S0 C L'E 144 LT-NV C6LT-9d
8LT z'0s » 1 Tv9 187 s V1T 60 9 72 S0 C S'e 74 9T-NV 1641-9d
7’9z 9'LT T 6'69 Sy L €8T 80 8 6 0] T o'y 61 ST-IANIV 68L1-9d
81T T‘€9 6C v'Le 6T 9 z'e 80 0 % ¥'0 i 8'¢E £ | vI-AV | 8841-9d
% - mEU\u_oEE wp/Bw . wp/3 wd awedios|  ouojeioqe]
A as+Iv/Iv | D10/eN 210 H A4 gsS EN 3N ed b d Hd O apepipunjoid oejediyiuap]
010S 0d SOJILTVYNY SOav.LINS3Y
ZLpL-262¢€ (86) 1AL
YIA - SIn7 OES VIN - SInT oS - 0£6-#500G9 'd30
VINTN :elougpasoid 60 [B1SOd XD ‘I Olned BUBHSISAIUN SPEPLD

SOT0S 3a VOININD 3A OIOLYHO8Y]

) ) IvHNY VIMYHNIONT 30 O0I9QTONDIL OFTONN

opliueA| "ejold :opessaiai] SYINYHOY SYIONIIO 30 OHINIO
OYHNVHVIN OQ WYNAVLS3 3AVAISHIAINN




oAy 000/
] ( ‘& ‘|]onesuodsay

‘#7102 ®p 0Jgnino 8p €0 ‘SIn OES ‘Hed
. @]04ju0)

€00 ££1°0- 5920 w80 €0 €18 vEO'D 80T'T €T-INV| £8.1-9d

8500 6L0°0- v8Z'0- 1480 7o 6'ES £€00°0- 890'0 Z1-WV| 98/1-9d

€900 €100 2970 9s¥'0 T'0- 7611 0v0'0 STE0 IT-ANV| S8/41-9d

[4A0) 280°0- SLT'0- (120 L'0 L'SS [4450] 096'0 OT-NV| t¥841-9d

8L0°0 SST0- uTo- 91€'0 £0- S'tL 7200 00 60-INV| €8/1-9d

9800 010°0- v82°0- v€0'0 0 T'6S 0€0'0 orz'o 80-INV| 78.1-9d

680°0 vZ1'0- 8L7'0- | 8E0'0- 0’0 g'ov 6600 8€7'0 1[0-W\VY| T8.1-9d

1800 EIT0- 19¢°0- 8€£€°0 £0- 0'98 1000 v0Z'0 90-\V| 08/T1-9d

£90°0 101°0- €LT'0- S8Y°0 40y v'80T %00 100 SO-WY| 6/4LT1-9d

£80°0 2900 1620 068'C 01 L'06T 1020 9€9°0 vO-Wv| 8//T-9d

LL0'0 1500 LYT'0- €80 0 4744 €00 9LE'D €0-WY| LLLT-9d

6510 81°0- LLTO- S6T°0 9'0 T'v8 9920 16v'0 0-Wv| 9//T-9d

vvTo PrTo- S62°0- 8££°0 v'0- €99 500 0£7°0 T0-WY| G//T-9d
mE_U\u_oEE QjuedI|os ololeloqe]

8H IN PD qd U 94 nJ uz oe3eaynuap|
010S 0d SOJILITYNY SOavVLINS3y

010S 0a YOININD ISITYNY

VIN - sIn 0eS

VINTN ‘e1ougpadoid

op|iueA| ‘BjOId :Opessalalu|

ZivL-262¢ (86) 1AL

VIN - SIN 0BS - 0£6-750059 'd30 2~

SO10S 3d VIININD 3d OlbOLVHOav]
IvENY YIMYHNIONT 3a O0190TONDIL OFTONN

SVYIHYHOV SYIONIIO 30 OdLN3D

OVYHNYYVYIN 00 TvNAYLS3 3avAISHIAINN




‘|lonesuodsay

1,02 @p 0JgNIno 8p €0 ‘SIn OeS ped
:9]0Jju0)
6200 9€T0- ¥87°0- €v9'0 50 L'8L SL0°0- | 8000 0z-WY| S6/T-9d
8100 S81'0- vL2'0- 2990 £'0- S'Ly SLO'0- 0£0°0 61-WY| $6/T-9d
8100 9ET0- 652°0- STE0 7o 485 9€0'0 0870 8T-WY| €6/T-9d
v€0'0 8€0°0- LLT0- L9v0 €1 vzt S10°0 v8¥'0 LTWY| Z64T-9d
500 v£00- 152°0- 1650 T'0- £'s8 6100 8€€°0 91-WY| T6LT-9d
0’0 80°0- 152°0- 8.9°0 6T 1’201 L00°0- 00Z'0 ST-WY| 68/T-9d
1500 S92'0- 162°0- £000 S'0- 80y §50°0- | £900- vI-AY| 88/T1-9d
mEv\u_oEE a1ue1||os oojeIOge]
3H IN 8] qd U o4 nd uz oedeannuap)
010S 04 SOJILITYNY SOAVLINSIY

0105 0a YIININD 3ISITYNY

ZLyi-262¢ (86) T1BL
VI - sin7 0es VIA - SIn7 0BS - 0/6-¥50069 'd3D .
VINTN :erougpadold 60 [e}s0d XQ ‘IA Olned BUBHSISAIUN SPEPID
SO10S 3A VOININD 3d OlHOLYHOEY
IveNY VIMYHNIONT 30 02190 TONIIL OF 10NN
ap|iuen| "ejold :opessaldjul SYIMYYOV SYIONIIO 3d OYLINID
OYHNYHYIN 0d TWNAVLS3 3aVAISHIAINN




	Capa-tese_28.03.17
	Ficha catalográfica
	Agradecimentos e Sumário_28.03.17
	TESE_ULTIMA VERSAO_28.03.2017
	Análise_Solo_Pag_1
	Análise_Solo_Pag_2
	Análise_Solo_Pag_3
	Análise_Solo_Pag_4
	Análise_Solo_Pag_5

