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INTRODUGAO

As plantas produzem uma grande variedade de secregdes. Algumas sao solugbes aquosas
ricas em sais, aminoacidos e agucares, outras sao misturas mais menos complexas, constituidas
essencialmente por metabolitos primarios (proteinas, polissacaridos e pectinas) ou por metabolitos
primarios e secundarios (terpendides, fenilpropandides e alcaléides). Em alguns secretados estédo
presentes centenas de compostos, alguns dos quais biologicamente activos, que contribuiram e
contribuem para o sucesso evolutivo das espécies que os produzem.

As secrecdes vegetais sdo sintetizadas ou simplesmente acumuladas e eliminadas em células
especializadas, que ocorrem isoladas (idioblastos secretores) ou que constituem estruturas
glandulares altamente diferenciadas (tricomas, emergéncias, bolsas, canais e laticiferos). E
extremamente vasta a diversidade morfolégica de qualquer destas estruturas, ndo existindo
geralmente nenhum tipo de relagao entre a morfologia e a secregéo produzida. (Fahn 1979, 1990,
Metcalfe e Chalk 1983, Dickison 2000).

As estruturas secretoras tém vindo a despertar nos botanicos um grande interesse desde o
advento da microscopia Optica no século XVII. A sua presenga ou auséncia e a sua morfologia
particular sdo caracteres com valor taxonémico para alguns taxa. Na segunda metade do século
passado, as estruturas secretoras, fascinantes na sua diversidade estrutural, conduziram a
numerosos estudos anatémicos, ultrastruturais e quimicos, que contribuiram para o conhecimento
da sua diferenciacdo e desenvolvimento, para a elucidacdo da compartimentagcao das principais
vias de sintese dos metabolitos produzidos e para o esclarecimento das suas fungdes fisiologicas
e ecoldgicas (Fahn 1988). Comegam-se agora a dar os primeiros passo no que refere a analise
genética e molecular dessas estruturas (Warker e Marks 2000, Hulskamp e Kirik 2000, Wang e
Wagner 2003) e ao desenvolvimento de estratégias que aumentem a sintese dos metabolitos
produzidos, em particular, nos tricomas glandulares (Duke et al. 2000, Wagner, Wang e Shepherd
2004).

O crescente emprego dos produtos naturais, em especial de metabolitos secundarios, como
matéria-prima indispensavel a uma industria cada vez mais diversificada, e a procura de
compostos anti-cancerigenos, anti-malaricos, antidiarreicos e de pesticidas naturais
biodegradaveis levou, nas ultimas décadas, ao estudo pluridisciplinar de numerosas plantas
aromaticas (Singh e Upadhyay 1993, Tyle 1999, Briskin 2000).

Apresenta-se neste artigo uma abordagem morfo-anatémica das estruturas glandulares
envolvidas na biossintese de mucilagem, 6leos essenciais, resinas e latex, secre¢cdes que
ocorrem frequentemente nas plantas aromaticas e medicinais (PAM).

TRICOMAS E EMERGENCIAS

Tricomas e emergéncias sdo estruturas glandulares externas com ampla distribuicdo nas
Angiospérmicas. Por definicdo, os tricomas tém origem em células da protoderme, enquanto que
na ontogenia das emergéncias participam, para além de células epidérmicas, células de tecidos
subjacentes, parénquima ou mesmo tecidos condutores. Sem estudos ontogénicos é dificil
distinguir entre estes dois tipos de estruturas, sendo muitas vezes as emergéncias designadas
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genericamente por tricomas. Para além destes apéndices com origem epidérmica, algumas
epidermes em palicada ou papiliformes sao de natureza glandular (Figs. A1, A2, C1 — C4).

Os tricomas glandulares tém origem numa célula da protoderme, que se distingue das células
vizinhas por ser mais volumosa e apresentar citoplasma mais denso e nucleo hipertrofiado. Esta
célula inicial dos tricomas aumenta gradualmente de volume segundo o eixo longitudinal, sofrendo
ulteriormente uma divisdo periclinal ou anticlinal. Apds esta primeira divisdo que estabelece de
imediato a natureza unisseriada ou bisseriada dos tricomas, processa-se uma nova divisdo
periclinal, da qual resultam células diferentes: as proximais, correspondem as células basais dos
tricomas e sdo caracterizadas pela presenca de grandes vacuolos, enquanto que as distais, com
citoplasma denso, originam apds uma ou mais divisdes periclinais, o pediculo (uni ou pluricelular)
e a cabega glandular (unicelular) ou a inicial da cabeca glandular. Esta, ao sofrer divisbes
periclinais e/ou anticlinais ou radiais da origem a cabecgas glandulares pluricelulares com
morfologia diversa e com um numero variavel de células (Ascensédo e Pais 1987, Ascenséo et al.
1995).

A fase final da diferenciagdo dos tricomas glandulares é concomitante com o inicio do processo
secretor. Assim, nos tricomas completamente diferenciados a fase de secregao é caracterizada
pela presencga de secretado nas células glandulares e pela a sua sequestragdo no vacuolo ou no
espago sub-cuticular, que se forma por distensdo e separagdo da cuticula do resto da parede
celular. O refluxo da secre¢do acumulada nesse espago extracelular €, de um modo geral,
impedido pela cutinizagdo das paredes externas do pediculo, que ao bloquear o transporte no
apoplasto protege os parénquimas da toxicidade dos metabolitos que constituem o secretado
(Ascensdo e Pais 1987, Ascensao et al. 1995, 1997, Ascenséo e Pais 1998, Ascensédo et al.
1999).

A eliminacéo da secregéo do espago sub-cuticular ocorre quer por poros cuticulares (moléculas
hidrofilicas de pequena massa molecular ou hidrofébicas de pequena massa molecular e grande
volatilidade) ou por ruptura da cuticula. Para alguns autores a ruptura da cuticula € um processo
espontaneo, que se deve essencialmente a pressao do secretado (Fahn 1988), enquanto que
para outros € um processo provocado por factores abidticos, diferencas drasticas de temperatura
e humidade e factores bidticos, como por exemplo, presenca de predadores (Ascensdo et al.
1999).

Terminada a fase de secregdo, as células glandulares sofrem, de um modo geral,
degenerescéncia celular, o que leva ao colapso da cabega glandular do tricoma e a sua perda de
funcionalidade.

Os tricomas glandulares ocorrem na maioria das Angiospérmicas, quer em orgéos vegetativos
quer em o6rgaos florais, predominando em 6rgaos jovens em pleno crescimento (Figs. A3 — A7).
Em algumas espécies a frequéncia de tricomas (nimero por unidade de superficie) parece ser
constante, o que implica uma produgao continua, mas na maioria das espécies a frequéncia
decresce com a idade do 6rgdo, sendo o numero final de tricomas estabelecido numa fase
precoce do seu desenvolvimento (Ascensio e Pais 198, Ascenséao et al. 1998, 2001). Embora a
diferenciacdo dos tricomas (glandulares e cobertura) seja geneticamente controlada, a sua
frequéncia ¢é afectada por condicdes ambientais (temperatura, radiagdo, fotoperiodo,
disponibilidade de agua e nutrientes) e por factores bidticos (predadores, parasitas e agentes
patogénicos) (Werker 2000).

Fig. A. Fotografias em microscopia de varrimento mostrando diversos tipos de estruturas secretoras.
1 Epiderme glandular em paligada na flor de Leonotis leonurus. 2, Epiderme papiliforme da superficie abaxial
do bordo lateral do labelo de Ophrys lutea. 3 — 7, Tricomas glandulares em 6rgaos vegetativos e florais. 3,
Superficie adaxial de uma folha jovem de Plectranthus laxiflorus. 4 — 6, Botdes florais e antera de P. ecklonii
7, Ovario quadrilobolar e nectario de Leonotis leonurus. 8,9, Seccgdes transversais de canais secretores do
caule de Tapirira guianensis. Barras = 200um (1, 2, 6); Barras = 50um (3 - 7); Barra = 100um (8,9).
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A enorme diversidade de tricomas glandulares, no que refere a forma, dimensao, nimero de
células, processo secretor, periodo de secregédo e funcao (Figs.B1 — B15), faz com que a sua
classificacdo nao seja facil. A caracteristica principal, frequentemente utilizada para distinguir
tricomas glandulares, € o tipo de produtos secretados ou absorvidos, que podem ser identificados
in situ por meio de testes histoquimicos, com controlos apropriados (Figs. C5 — C23). A morfologia

e a fungéo dos tricomas glandulares sdo caracteres a que ulteriormente se recorre dentro dos
grupos anteriormente referidos. Embora nenhuma das classificagdes de tricomas proposta até
hoje seja completamente satisfatéria, deve-se tanto quanto possivel adoptar a terminologia ja
existente e definir claramente critérios que permitam comparar entre si tricomas de diferentes taxa
(Theobald et al. 1980). O uso de parametros quantitativos simples permite, por exemplo, a
distingdo segura entre tricomas capitados e peltados. De acordo com Abu-Asab e Cantino (1987)
deve considerar-se capitado todo o tricoma em que o comprimento do pediculo € maior que
metade da altura da cabecga.

A micromorfologia dos tricomas glandulares e algumas classes de metabolitos por eles
produzidos tém valor taxondmico, sendo usados na delimitagdo de diferentes taxa. A ocorréncia
de tricomas bisseriados e de tricomas peltados, e a presenga de marcadores quimicos, como as
lactonas sesquiterpénicas e as lactonas monoterpénicas (iridoides), sdo enfatizadas por varios
autores como caracteres de diagndstico taxondmico para as Asteraceae e Lamiaceae (Spring
1989, 2000, Richardson 1992).

A producédo de 6leos essenciais e resinas por tricomas glandulares é caracteristica de diversas
familias, em particular, das Asteraceae, Lamiaceae, Verbenaceae, Rubiaceae, Geraniaceae,
Solanaceae e Plumbaginaceae (Metcalfe e Chalk 1983).

IDIOBLASTOS, CAVIDADES E CANAIS SECRETORES

Os idioblastos, as cavidades e os canais secretores sdo estruturas de secregao internas. Os
idioblastos sao, na maioria dos casos, células hipertrofiadas, maiores que as células vizinhas, que
ocorrem isoladas e contem mucilagens, 6leos essenciais e resinas ou misturas destes trés tipos
de secretados. Sao frequentemente designadas, apenas por células de mucilagens e por células
de Oleos, e apesar de serem morfologicamente idénticas, sdo de facil separacédo por testes
histoquimicos (Figs. C29, C30). As primeiras apresentam uma secre¢éo lamelada constituida por
polissacaridos ou por misturas de polissacaridos, proteinas e poli-fendis (taninos), enquanto que
nas segundas a secrecdo é homogénia, brilhante e contém 6leos essenciais ou misturas de
terpendides, &cidos gordos e agliconas flavondidicas, podendo ter ainda uma fracgdo
polissacaridica diminuta (Metcalfe e Chalk 1983, Fahn 1988, Gregory e Baas 1989).

As paredes celulares destes dois tipos de idioblastos sdo geralmente também diferentes,
celuldsicas nos idioblastos de mucilagem e suberificadas nos de 6leos. Contudo, em grupos de
plantas primitivas, como as Magnoliales e Laurales, onde ndo ocorrem outras estruturas
secretoras além dos idioblastos de mucilagem e 6leos, as paredes destas células sdo em ambos
0s casos suberificadas. A camada de suberina, que tem como fungao compartimentar a secregao,
protegendo as células adjacentes de compostos toxicos, pode ser interpretada como uma reliquia

Fig. B. Fotografias em microscopia de varrimento mostrando diversos tipos morfolégicos de tricomas
glandulares em Lamiaceae (1 — 13) e Asteraceae (14, 15). 1, 2, Tricomas peltados, respectivamente, na
superficie abaxial da folha de Lavandula viridis e na superficie externa da corola de Plectranthus
madagascariensis. 3 — 7, Tricomas glandulares das folhas e flores de P. ornatus. 3,4, Tricomas capitados de
pediculo longo, respectivamente em fase secretora e pds-secretora. 5, Tricoma conoidal. 6, Tricoma
digitiforme. 7, Tricomas capitados de pediculo curto. 8, 9, Tricomas conoidais da flor de P. madagascariensis,
respectivamente em fase secretora e poés-secretora. 10, 12, Tricomas elipsoidais de P. laxiflorus. 11,
Tricomas com caracteristicas mistas de tricomas glandulares e de cobretura em L. viridis. 13, Tricoma peltado
do nectario de Leonotis leonurus. 14, 15, Tricomas bisseriados das folhas de Osteospermum ecklonis. Barras
= 25um.
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ancestral, nas células de mucilagem desses taxa, se admitirmos que estas evoluiram a partir de
idioblastos de dleos, substituindo-os em certas familias primitivas (Baas e Gregory 1985). As
dicotiledéneas mais avangadas, como as Malvaceae, poderiam ter perdido, durante a evolugéo, a
capacidade de depositar a camada de suberina. A partir dos idioblastos de mucilagem sem
paredes suberificadas poder-se-iam ter desenvolvido as bolsas e os canais de mucilagem, ou em
alternativa, estes poderiam ter surgido “de novo” varias vezes durante a evolugdo das
dicotiledéneas (Bakker e Baas 1993).

Apesar da ocorréncia de células, cavidades e canais de mucilagem ser ubiqua nas
Bombacaceae, Malvaceae, Sterculiaceae e Tiliaceae, a sua presenga s6 tem valor taxonémico a
nivel da espécie ou de categorias inferiores.

Alguns tecidos glandulares eliminam os secretados para espagos intercelulares com forma e
dimensobes variaveis. — cavidades ou bolsas, estruturas mais ou menos isodiamétricas, e canais
secretores com formas alongadas (Figs. A8, A9).

As cavidades e o0s canais secretores diferenciam-se a partir de macigos de células
meristematicas. Divisbes sucessivas, na sua maioria radiais e tangenciais, formam rapidamente
um conjunto de células, que constituem mais tarde as células epiteliais que delimitam o lumen, e
as células da bainha. O espaco intercelular, que sera no futuro, o limen da cavidade ou do canal,
forma-se entre as células mais internas deste macigo por um processo de esquizogenia, que
envolve a degradagédo das pectinas da lamela média, ou por um processo de lisigenia em que
ocorre autdlise de uma ou mais células secretoras. Em algumas espécies parece ocorrer um
processo misto de esquizolisigenia, iniciando-se a estrutura por esquizogenia e crescendo
ulteriomente por autdlise de células glandulares.

Apesar da biogénese das cavidades e dos canais secretores por lisigenia ser discutida em
todos os livros de anatomia e de ter sido referida em alguns estudos recentes (Monteiro et al.
1995, Brubaker et al. 1996), o conceito de lisigenia continua a ser, tal como no passado, altamente
polémico. Em espécies relativamente proximas, a formacao de cavidades e de canais secretores
tem sido descrita como ocorrendo quer por esquizogenia quer por lisigenia. Na interpretacao
destas observagbes contraditérias diferentes explicagbes tém sido propostas; enquanto alguns
autores alertam para problemas de ma preservacédo dos tecidos vegetais (Carr e Carr 1970,
Turner 1986), outros admitem que diferentes processos ontogénicos poderao ter lugar nos varios
o6rgaos de uma mesma espécie (Langenheim et al. 1978). Recentemente Turner (1998, 1999) ao
reavaliar o conceito de lisigenia, estudando as cavidades de Citrus limon em material
criopreservado e quimicamente fixado, sugere que a lisigenia ndo é mais de que um artefacto.

A formagéo do lumen das cavidades e dos canais é concomitante com o inicio do processo
secretor. Neste contexto é crivel que o aumento do lumen do destas cavidades secretoras
dependa da pressao exercida pelo secretado sobre as células epiteliais, que se achatam, sofrendo
deformagéo plastica (Figs. A8, A9).

Tal como nos tricomas glandulares as classes maioritarias de compostos que constituem os
secretados podem ser localizados in situ (Figs. C24-C28), permitindo a classificagdo destas
estruturas glandulares. Cavidades e canais secretores de compostos lipofilicos sdo frequentes,
respectivamente, nas Myoporaceae, Rutaceae e Mirtaceae e nas Asteraceae, Apiaceae e

Fig. C. Caracterizagdo histoquimica das principais classes de metabolitos presentes no secretado em
epidermes secretoras de Lamiaceae (1 — 3) e Orchidaceae (4); em tricomas glandulares de Lamiaceae (5 —
15, 21 - 23) e Asteraceae (16 - 20); em idioblastos secretores de Leguminosae (29, 30); em canais secretores
de Asteraceae (24 — 27) e Bombacaceae (28); em laticiferos de Apocynaceae (31,32) e Moraceae (33 - 35).
Material fresco (1, 2, 5 — 27, 29 — 35) e material fixado (3, 4, 28). 1, 14, 17, Sudao 1V, para lipidos totais. 2, 7,
15, 18, 25, Azul do Nilo, para lipidos acidos e neutros. 3, 22, 29, 33, 34, Negro Sudao B, para lipidos totais. 4,
11, 28, PAS, para polissacaridos. 6, 24, Tetroxido de dsmio, para lipidos insaturados. 8 - 10, 21, 26, 32,
Reagente de Nadi, para terpendides. 19, 20, Tricloreto de antiménio, para esterdides, respectivamente em luz
visivel e em UV. 22, 23, Cloreto de ferro, para compostos fendlicos. 27, Autofluorescéncia em UV. 30, Sulfato
de cobre/acido rubeénico, para acidos gordos. 5, 12, 13, 31, Tricomas glandulares e laticifero sem qualquer
coloragdo. Barras = 50um (1, 2, 4, 26 — 30, 33, 35); Barras = 25um (3, 5-7, 11, 16 — 21, 24 — 26, 31, 32, 35);
Barras = 15um (8 — 10, 12 — 15)




Potencialidades e Aplicagdes das Plantas Aromaticas e Medicinais ||

25

32 s ]33
~ Fig.C




26 Il Curso Tedrico-Pratico

Pinaceae. Nas Anacardiaceae, Hypericaceae e Leguminosae ocorrem quer bolsas quer canais. A
presenca destas estruturas secretoras deve ser aceite, mais como uma caracteristica de
diagnéstico do que como um caracter com valor taxonémico (Metcalfe e Chalk 1983).

LATICIFEROS

As estruturas secretoras envolvidas na produgao de latex denominam-se laticiferos. O latex é
uma suspensao ou emulsdo de pequenas particulas dispersas num meio com indice de refracgéo
muito variavel. Embora a composicdo do latex difira nas diversas espécies onde ocorre, as
particulas dispersas sdo maioritariamente moléculas terpénicas, acidos organicos, ides e sais
minerais. Alguns latex s&o ricos em alcaldides (Papaveraceae), acucares (Asteraceae), amido e
vitamina B1 (Euphorbia), enzimas proteoliticas (Carica), taninos (Musa) e particulas de borracha
(Hevea). Apesar de muitos latex conterem borracha, sao escassas as plantas que a produzem em
quantidade e com qualidade que justifique a sua exploracéo (Fahn 1979, Metcalfe e Chalk 1983).

Os laticiferos sédo células muito alongadas ou séries de células que se fundem entre si e
contém latex. Em termos estruturais agrupam-se em duas classes: nao-articulados e articulados.
Os laticiferos nao-articulados sao formados por células isoladas que tém crescimento indefinido,
diferenciando-se em estruturas tubulares gigantes que apresentam crescimento intrusivo. Tém
origem em iniciais, que ocorrem no embrido, e que sofrem divisdes nucleares ndo acompanhadas
das respectivas citocineses, dando origem a estruturas cenociticas, que podem ou n&o ramificar.
A penetragao das extremidades do laticifero entre as células vizinhas parece ser possivel por
pectindlise da lamela média, e a sua capacidade de crescer é grandemente determinada quer pela
composigao especifica das suas paredes, quer pela actividade de moléculas que as tornam mais
laxas.

Os laticiferos articulados sdo formados por fileiras de células, que se dispdem em série,
podendo as suas paredes terminais permanecer integras — laticiferos articulados néao-
anastomosados (Figs. C31, C32), ou serem parcialmente ou totalmente degradadas — laticiferos
articulados anastomosados (Figs. C33 - C35). A extensdo da destruicdo dessas paredes é
variavel nas diversas espécies, e quando completa origina uma estrutura cenocitica, que é dificil
de distinguir daquela que constitui os laticiferos nao-articulados, excepto se seguirmos o seu
desenvolvimento desde o embrio (Mahlberg 1993). A medida que a planta se desenvolve a partir
do embrido, estes laticiferos alongam-se por diferenciacdo de novas células meristematicas.

Em Cactaceae, Mauseth (1978) refere a presenca de laticiferos articulados de um tipo raro, em
que o lumen resulta da lise de diversas células e ndo da degradacéo das paredes terminais de
fiadas de células, como é habitual. Para além disso, estes laticiferos sdo delimitados por um
epitélio estratificado, bastante espesso, aumentando de didmetro por desorganizagao de algumas
dessas células. Estudos detalhados s&o absolutamente necessarios em outras espécies para
sustentar de uma forma inequivoca este tipo invulgar de laticiferos.

Nos diferentes 6rgaos, os laticiferos acompanham frequentemente o tecido vascular ocorrendo
particularmente associados aos tubos floémicos ou aos raios xilémicos. Embora a distribuicdo dos
laticiferos varia de uma espécie para outra, o seu tipo anatémico & geralmente constante nos
diferentes membros de uma familia. Nas Apocynaceae, Asclepiadaceae, Urticaceae e Moraceae
sdo nao-articulados e nas Asteraceae, Convolvulaceae, Caricaceae, Musaceae e Papaveraceae
sdo articulados. Embora em Euphorbiaceae ocorram, na maioria das espécies, laticiferos néao-
articulados, em algumas espécies produtoras de borracha, como Hevea brasiliensis e Manihot
glaziovii estdo presentes laticiferos articulados (Metcalfe e Chalk 1983).
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