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Prefacio

A Série Diddctica “Boténica” pretendeu com o primeiro livro intitulado Pélen
dar particular importéncia a diversos dominios, designadamente na
paleopalinologia (com relevo para o conhecimento da composicdo da flora e
do estudo da evolugdo das espécies botdnicas), na exploracdo apicola, em
estudos forenses e na previsdo do rendimento de algumas culturas
agricolas. E, ainda, pelas implicagées do pdlen na alergologia, pelo interesse
crescente da comunidade médica e instituicbes hospitalares e da industria
farmacéutica, pela palionologia.

O segundo livro ANATOMIA DAS PLANTAS. Estruturas, foi considerado pelo
autor, um manual sobre Anatomia das Plantas para apoio aos trabalhos dos
alunos dos primeiros anos dos cursos versados no Instituto Superior de
Agronomia. O livro foca as estruturas anatomicas dos 6rgdos vegetais.

Este terceiro livro da Série Diddctica “Botdnica” Anatomia das Plantas.
ESTRUTURAS SECRETORAS, estd inserido num volume que se pretende mais
alargado sobre os tecidos vegetais — “Anatomia das Plantas. Tecidos” - e
teve por base a revisdo do capitulo sobre Tecidos Secretdrios do texto
diddctico Histologia Vegetal, de hd muito esgotado. Todavia, as 30
pdginas do referido capitulo tornaram-se no livro que se apresenta com 140
pdginas. Descreve e ilustra estruturas secretoras, os principais grupos de
metabolitos secunddrios produzidos e/ou armazenados e refere alguns
exemplos de aproveitamentos tradicionais de produtos segregados.

Agradecemos mais uma vez a Direcgdo de ISAPress pela aceitacdo da Série
Diddctica “Boténica”.

Os editores da Série “Botdnica”
llidio Moreira Ana Monteiro

! Moreira |. 1993Histologia Vegetal . Didactica Editora. 294 pp.






INDICE

1 — INTRODUGAO ..ottt emeee et sn et n e 9.
Il (N[ To= To I o L=< Tox =T o> o L0 9.
1.2 — Processos de formacao de estruturas seaat@emas................. 11

1.3 — Classificagao de teCid0S SECIEOrES . eiaasvrrrrririeeeesnniniinnnn 12

2 —ESTRUTURAS SECRETORAS EXTERNAS ... 15
P2 Rl o 1o F= T o] (o 1S F PSPPI 15
2.2 — Glandulas salinas.............coocuvieemmeee i 22.
2.3 = NECLAMOS ... ceteeee ettt ees 26
2.4 — Superficies eSUGMALICAS ..........cceerreeriee e 33
2.5 — Glandulas digestiVas.........cccoo i i ceeemmmeiccce e 37
2.6 — TrICOMAS SECIEIOIES ......vviiiiiieeiicmmeme st e e e e e e eee e 46

3 - SECRETORAS EXTERNAS E INTERNAS..........commmeeeeeeeeieiinnnnnn. D5
3.1 — Células secretoras mucilaginosas, sintesellg@ina e holocrina55

4 — ESTRUTURAS SECRETORAS INTERNAS ... 65
4.1 — Células secretoras ou idioblastos......cccceiiveiiiiiiiiiii e 65

4.1.1 — Células com iNClUSOES MINEIAIS.... .o eeerererrererrereisareesnseess. 0D

4.1.2 — CElulas taniniferas ................ oo eeeee e i 1.7
4.1.3 — Células oleiferas ...........ccoouvmmmn e eeiiieee e L 2.
4.2 - Camaras ou bolSas SECretoras.........cccvveereiiiiiieieiniiiiee e 74
4.3 - CaNAIS SECIELOIES ......eevvieeeis e s e s e siinnreeeeeeeeeesennnnnneeeeee s d O,
4.4 — LAtiCITEIOS ....ccciiiiiiiii ittt emmeeme et 82

5 — PRINCIPAIS GRUPOS DE METABOLITOS SECUNDARIOS.....91

Breve referéncia a algumas aplicagles ....ccccccceeeeeeeeeeeieeeiiiiiieeeeeeee 91
5.1 —INtrodUGED .....cco o 91

5.2 — Grupos de metabolitos secundarios: caratitadgerais e algumas
APNICAGCOES ... 93



5.2.1 — Compostos fENONICOS ........ccuvviiicmeeeee e
5.2.2 — COMPOSLOS AZOtAUOS ......cceevvviiiceee e eeee e 99
5.2.3. — Terpendides € eSterOides.........cucuerrriieiieiiiiiieeeeiieee e 101
5.3 — Aproveitamentos tradicionais de produtosesgaplos..................
5.3.1 — OlE0S ESSENCIAIS ..........cveeers s veresreresseressesessesessesesneses
5.3.2 — ESPECIAIIAS .......oi it sttt 110
5.3.3 — GOMAS € IESINAS .......vviiiiirretcmmmmmmr et e s
5.3.4 — TANINOS ...ttt 115
5.3.5 — LAIEX .. uiiiiii ettt 116
5.3.6 — Fitoalexinas e compostos alelopaticas..........cccccveeeeerennnen. 118
Bibliografia ............cco oo 121



1 - INTRODUCAO

1.1 — Nocéo de secrecéo

Nas células vegetais numerosas substancias saaizjtas pelo
protoplasma para uma finalidade activa, por veizedaadesconhecida, e
outras sdo eliminadas, aparentemente ja sem gébzeEstas substancias
podem permanecer nas células em que foram simtasizalispersas em
goticulas no citoplasma, ou acumuladas em vacuoloser lancadas em
espacos intercelulares, ou expulsas para a superfias plantas.

Por definicdo, secrecdo corresponde ao acto de separacdo duma
substancia do protoplasma que a produziu. Em rigeveria referir-se
apenas a separacdo ou eliminagdo de substancisairmglze participam na
actividade da planta; a eliminacdo de produtosidin@sultantes do
metabolismo constituiria &xcrecdo (Stocking 1956). O termo secrecéo
seria reservado para a eliminagdo de substanam® tema fungdo no
estabelecimento de relacdes da planta, ou da céhria o ambiente, sob o
ponto de vista ecologico. Nem sempre se faz estagfio, por ndo ser bem
conhecido o papel de muitos produtos intermédiosndtabolismo ou por
varias substancias, que a planta ndo utiliza, sena@arem nas mesmas
células em que se elaboram secre¢des funcionais (E865). Assim, o
termo secrecdo utiliza-se genericamente para todosipos de sintese,
acumulacédo ou eliminacao de substancias da paita da célula vegetal.

by

De forma semelhante a apresentada por Littge (1@rj9 trabalho
constitui um bom ponto de partida para os intedEssana fisiologia das
estruturas secretoras, reunem-se exemplos de scibst&specificas, com
uma natureza quimica muito variada, elaboradassemteras secretoras:

1 — enzimas proteoliticas: glandulas digestivagpttagtas carnivoras;
2 — polissacéridos: glandulas viscosas das plaatas$voras; superficies
estigmaticas;



3 — acgUlcares: nectarios;

4 — produtos do metabolismo secundario (produtasnados do
metabolismo celular): terpenos e derivados, coreosdkessenciais, resinas,
borracha;

5 — iBes excedentarios (eliminados como sais oumaleaaos como
cristais): glandulas de sal de halofitos e xeréfito

Para o estudo das relacbes entre a ultra-estretusa funcBes das
estruturas secretoras, além do citado trabalhdittgd, sugere-se a consulta
das revisbes de Schnepf (1974) e de Dumitasl. (1974-1976) e, em
especial, de Fahn (1979a, 1990); os processosofigios das secrecdes
foram desenvolvidos, ainda, em Liittge e Pitnam@L97

Segundo Fahn (1979a) e Schnepf (1969), a secreggloba dois
processos: i) a sintese e libertacdo de substémciae! intracelular, quando
0S compostos permanecem em organelos limitados npgmbrana, a
chamadasecrecao intracelular ou secre¢do endogena ii) a sintese e
libertacdo de substancias a nivel extracelulamdp®s produtos saem para
o0 interior de outros espacos ou para o exteriorcdadas, directamente ou
previamente acumulados num espaco subcuticulahamadasecrecdo
exdgena

O processo secretor pode ser passivo, atravésnesesse 0 excretado
tiver uma concentragdo muito elevada no citoplasgwando isto ndo se
verifica, a secre¢cdo é activa e pode sehalpcrina, quando o produto
excretado € libertado por ruptura e desintegragacétlilas, incluindo a lise
celular; ii)granulocrina, quando ha acumulacéo do segregado no interior de
vesiculas ou por transporte com gasto energétidbasgorma de ATP; iii)
ecrina, quando o produto sai para o exterior do citoptagmr transporte

activo com gasto energético, sob a forma de ATRu@dth 1988).

Fahn (1979a) considera apenas dois tipos de meuasisecretores: i)
secrecadolocrina em que h& modificacdes ultra-estruturais que legam
morte celular e ii) secrecamerocrina, caracterizada por as células
secretoras permanecerem vivas durante e aposeg&ecr

-10 -



1.2 — Processos de formacao de estruturas secreteraternas

Vérios autores estudaram a formacdo de estruteasteras internas
podendo admitir-se que o padrdo de ontogenia #ejate entre familias e
entre géneros de uma mesma familia (Antunes 188bgntanto, dentro de
cada familia parece existir um padrdo na sua ontagapesar de serem
conhecidos alguns problemas na sua interpretacgau (E976; Ciccarelket
al. 2003; Kalachanis & Psaras 2005). Os processossgdeaformacao,
seguidamente detalhados, sdo: i) separacdo cqglubaessesquizogénep
i) desintegracdo celular, procedsigéneoe iii) uma combinacao dos dois
anteriores, process&squizolisigéneqFahn 1979a 1988).

Na formagdo esquizogénea da-se o afastamento daekscépor
dissolucdo da lamela mediana nos angulos ou amdesgsaredes dum grupo
de células. Ocorre, por exemplo, na maioria dosaisade resina das
coniferas e na formacdo das camaras secretorascatdédones de
Eucalyptusem que se constitui inicialmente um pequeno mgatoaumenta
por afastamento e contracgdo das células. Quacdmara ou o canal tem
origem esquizogénea, 0 espaco intercelular é ideegor células intactas
gue formam cepitélio. Durante a formagdo, as células epiteliais, de uma o
mais camadas, podem, ou ndo, sofrer divisdbes sadaimentando
progressivamente o espaco intercelular.

Outras camaras secretoras, como as dos citrinosidesam-se de
origem lisigénea, por aparentemente se dar a digwol das paredes
dalgumas células e a reabsor¢cdo dessas célulagddicos espacos
intercelulares, mal delimitados, rodeados por eélumais ou menos
desintegradas. Todavia, tem sido chamada a atgragac possibilidade da
possivel influéncia dos diferentes meios de momiagem estudos
concernentes a origem das glandulas de formaci@eérisa, admitindo-se
poder haver interpretacdes erroneas devido a etdsfadas imagens
produzidas (Dickinson 2000). Como acima referidm eertos casos a
formacdo das glandulas parece comecar por um [B@OESHUIZOgENEO
seguido dum lisigéneo, processo a que alguns autarleamam
esquizolisigéneo.

-11 -



Coutinho (1950) denominowlandulas secretorasao conjunto de
células secretoras inclusas na estrutura dum Ogder, quando espacos
muito reduzidos se apresentam rodeados por céfuas as formacdes
macicas desprovidas de espacgos intercelulares, aonesm estadios
avancados de maturidad&rém, o termo glandula é usado, com frequéncia,
indiferentemente para estruturas secretoras semmd&ga espacos
intercelulares ou para camaras secretoras.

Durante o desenvolvimento de estruturas secreterasse, em certos
casos, evidenciado a actividade de centros me@sisos distribuidos
regularmente no 6rgao (Carr & Carr 1970), conhecmono meristemaéides.

A existéncia de estruturas secretoras internagatteaistica em varias
familias botanicas, gimnospérmicas e angiospérmiBando subcutaneas,
encontram-se mais ou menos inseridas no tecidogaireatoso, a nivel do
parénquima foliar, do cortex de caules e raizemmdém no pericarpo de
frutos e em sementes (Metcalfe & Chalk 1950; 1988in 1979a).

As caracteristicas ultra-estruturais frequentescéhdas secretoras séo
um citoplasma denso, ndcleo proeminente, reticutmoglasmatico
desenvolvido e numerosas mitocondrias. Nestas astluhaturalmente
envolvidas na secrecdo e translocacdo de solutaspito frequente a
presenca de células de transferéncia, que aprasepwedes com
protuberéncias para o interior e uma membrana glsanmuito ampliada;
este facto, aliado a abundéancia de mitocondrids;oimo de cisternas de
reticulo endoplamatico, muitas vezes em ligacaitstcom a membrana
plasmética involuta, tem sido interpretado como andptacao a transportes
activos a curtas distancias.

1.3 — Classificacéo de tecidos secretores

Como se depreende facilmente pelo acima expostxaha de critérios
de classificacdo das estruturas secretoras naoilé Rader-se-4 atender a
localizacdo das diferentes estruturas, a sua amtge a natureza dos
produtos segregados. Todas as opgdes apresentatrarietiades: a
separagao em estruturas secretoras externas mag&sbarra com casos de

-12 -



transicdo ou mistos; estruturas semelhantes segreiferentes tipos de
compostos e 0s mesmos produtos podem ser segregacdesruturas muito
diversas; 0s processos ontogénicos por vezes tardw@mtam problemas
na sua interpretacdo. Deste modo, a divisdo emtasts secretoras externas
e internas, que aqui se adopta e se retne no Qlaseoa mais 6bvia e, por
isso, de compreensdo imediata, apesar da existdac@sos mistos. Na
seriacao das estruturas secretoras, dentro dauoadastes grupos, procura-
se seguir o critério adoptado por Fahn (1979a)idasc eliminando
substancias ndo modificadas ou ligeiramente medifis, fornecidas
directamente pelo sistema vascular, como os hiddtaglandulas salinas e
nectarios; tecidos cujos constituintes celularegeszam as substancias
segregadas, primeiro as hidrofilicas e de seguidip@filicas.

Segundo aquele autor, as estruturas secretorampeateinseridas em
dois grupos distintos, de acordo com a sua locglzaos diferentes 6érgdos
das plantas: i)externas ou superficiais,quando ao nivel do tecido
epidérmico de Orgdos aéreos vegetativos e repvodutt ii) internas,
localizadas interiormente, encontram-se em todo$rgéos, incluindo os
subterraneos. Ha no entanto algumas estruturastees que, de acordo
com o0 seu processo de formagdo, podem inserirgerfgualmente ou
internamente, caso de células mucilaginosas erdéféss (Quadro 1).

As estruturas e os locais das plantas em que seizgm secrecdes sdo
variadissimos, como se compreende pela disparamageodutos segregados
nas plantas, acima exemplificados. Vasconcellos &uti@ho (1953)
incluiram, logicamente, as estruturas secretoragjustamente com 0s
parénquimas, no grande grupo desidos essencialmente elaboradores
subdividiram-nas erapidérmicas, internas e laticiferas.

As estruturas secretoras epidérmicas correspondesn dasignados
noutros manuais (Esau 1965) pestruturas secretorasexternas, com
secrecdes extracelulares. Estas estruturas, ladabzapenas num ou em
varios 0Orgdos, abrangem estruturas de origem epickr e tecidos
subjacentes a epiderme, com ela associados p&abaaagdo de substancias
destinadas ao exterior da planta, algumas delaanagscomplexas como 0s

7

6leos essenciais. A sua existéncia é dominante amilids de

-13-



angiospérmicas, como as Lamiaceae (Metcalfe & ChaHo, 1983).

Em muitos casos as estruturas secretoras p&ias ou tricomas
secretores Na epiderme podem existir formas um pouco maispbexas,
por vezes associadas aos pélos, cghdodulas ndo havendo neste caso
distincdo nitida entre os pélos e as glandulas.

Determinadas estruturas secretoras externas téngddsin muito
especiais, como omectarios os hidatodos as glandulas salinase as
superficies estigméticasque adiante se consideram.

Contrapondo-se as estruturas secretoras exterastene ceélulas,
isoladas ou em pequenos grupos, embutidas noetcmos, ou em porgdes
consideraveis de tecidos diferenciados como seestaque produzem
secrecbes que se acumulam no interior da planteacelulares ou
extracelulares endogenas Consideram-se ainda estruturas secretoras
internas as células secretoras isoladas que, ean maimenor grau, diferem
das células do parénquima fundamental em que @s@&oddas. Se a sua
forma contrasta vivamente com as células vizinha&nohinam-se
idioblastos secretoresEm muitas plantas, as células que contém cristais
sdo geralmente incluidas nesta designacéao.

A existéncia de células secretoras e a sua prinsijsstancia segregada
tem interesse taxondémico, pelo que Metcalfe & Clia#60) apresentaram
uma lista de grupos de plantas que possuem céh#as,como canais e
camaras, contendo mucilagens, 0Oleos, resinas,ogm@routras substancias
nao especificadas.

Em muitas plantas, grupos de células segregamésutias para espacos
intercelulares que delimitam; se estes espacosaqen uma forma mais
ou menos isodiamétrica, as estruturas secretorasriieamse camarasou
bolsas secretorasse os espacos intercelulares sdo, antes, muitgaaon
num determinado eixo, esta-se em presencaui@s secretores

-14 -



2 — ESTRUTURAS SECRETORAS EXTERNAS

2.1 - Hidadotos

z

Como é conhecidcas plantas libertanpara a atmosfera, tanto pe
estomas como pela cuticula das células epidérngrandes quantidades
aguana forma de vap — a transpiragdoContudo, em certas condis
ambientais, designadamente humidade no solo suficiente pe
desenvolvimento de forte pressdo radicular e huteideelativa do a
elevada, a agua pode também ser eliminada dassfalhaestado liquic.
Este fendmenoé conhecido porgutacdo ou exsudacdo € ocorre
frequentemente na extremidac nas margens das folhas (Fig. 1).

Fig. 1 — Gutacdo em folhas (1) tomateiro Ilycopersicum esculentuMill.) (2)
roseira Rosasp.) e 8) graminea.

A gutacdo pode também ~se por pélos ou por superficelgminadoras
mas, em muitas espécies c-se a estruturas sob a forma de estomas,
estomas aquiferoou hidatodos (ou hidatodio, termo utilizado por autol
brasileiros), que parecem ter um papel passivogaabrario dos estom:
aeriferos responsés pela transpiragéo (Palhinha & Cunha 1939).

-15 -



Quadro 1 —Classificacdo de estruturas secretoras

Externas

Hidatodos
Glandulas salinas
Nectarios
Superficies estigmaticas
Glandulas digestivas
Tricomas secretores

— peltados

— capitados

— outros

Externas

Internas

Células secretoras mucilaginosas
— externas, sintese granulocrina
— internas , sintese holocrina

Osmoéforos

Internas

Células secretoras ou idioblastos
— células com inclusdes minerais
— células taniniferas

— células oleiferas

Camaras ou bolsas secretoras

Canais secretores

Laticiferos

-16 -



Os hidatodos constituem um grupo de estruturasitt@sheterogéne
tanto quanto a citologiquanto afuncionalidade; variam de estomas |
funcionais (Fig. 2), a verdadeiras estruturas gliares. Estas eliminai
agua como uma consequéncia da eliminacdo de iGms rablécula:
organicas hidrofilicas (Luttge & Pitman 197

Fig. 2 — Pormenor de um apice foliar em
Hypericum perforatur L. (m.e.v.), onde se
observa um hidatodseta).

A gutacdoso se produz em pequenas guantidades e v-se quandt
existe grande disponibilidade de dgua no solo.l&stas absorvem agua ¢
demasia através das raizes e posteriormente néosaguem eliminar pc
transpiracao, através dos estomas (Taiz & Zei006). Esta situacdo € mi
frequente durante a noite, em que a transpiragfeamente nula ou qua
nula. A 4gua e os ibes minerais absorvidos sdo badds para o apoplas
gque rodeia os vasos de xilema o que leva a uma ghkrgotencial hidric
nas @lulas condutoras de 4gua, levando a um ingressmuke a partir de
células envolventes. Deste modo, ori-se uma pressao radicular que fc
também o aumento de pressdo dentro do xilema eia édorcada a s
através dos hidatodos foliares (Lutt& Pitman 1976). Estudos e
morangueiro Fragaria x ananassaDuch.), desenvolvidos por Takeda
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Glenn (1989), mostraram que ocorria gutacdo quangotencial foliar d
base era superior — 0,1 MPae os hidatodos podiam ser observado:
epiderme adaxialas recortes serrados do ar

Os estomas aquiferos diferenc-se dos estomas aeriferos por te
perdido quer o seu conteldo protoplasmatico quecapacidade d
contraccdo, deixando entre si Lporo inactivo, permanentemente abe
(Palhinha & Cunha 1¢9). Estudos sobre a ontogenia de estomas
hidatodos em espécies do génlLudwigia L. mostraram que eles té
origem diferente, apontando também para que aedif&acéo de hidatod:
seja anterior a de estomas (Castet al. 1979). Estes autores vdcaram
ainda, que as células ostiolares dos hidatodos etksjuespécies si
geralmente de maior dimensiFig. 3 e sofrem leves movimentos
abertura e encerramento do ostiolo, quando subesetid solucbes ¢
diferentes molaridad.

Fig. 3 — Hid&odo delLudwigial.: 1 — estoma aquifero (centro) e estomas aeril
em diferentes estadios de desenvolvime(a, b e ¢) em primérdio foliar deL.
leptocarpa(Nutt.) Harg 2 — hidatodo com epitema da folha ldeelegan (Camb.)
Hara (a seta indica o p(). (Adaptado de Castelit al 1979)

De referir queexistem dois tipos de hidatodos: passivose osactivos
(Ravenet al 2005. No primeiro caso a agua é eliminatieectamente dc
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traqueidos terminais, sempre que a pressao radeuaenta, ndo havendo
tecido glandular (Schnepf 1974). Este € um processoum em muitas
gramineas. Os hidatodos activos epitémicos ndo dependem da pressao
radicular. Neste caso existe um tecido parengqusnatubepidérmico e ndo
clorofilino, com alguns espacos intercelularesiaglb imediatamente abaixo
das células oclusivas do hidatodo, a que se clepitama (Fig.4) e que
pode ou ndo estar rodeado por um conjunto de eékdenpactas que
formam uma bainha, separando o epitema das restagtalas. A sua
localizacdo € geralmente marginal, no final de um \@rios feixes
vasculares xilémicos. A &gua proveniente dos tragse circula pelos
meatos doepitema e quando a pressdo € demasiada, sai pdéisdos.
Geralmente um epitema tem apenas um hidatodo adsomias, nalgumas
espécies, podem existir varios associados a uno @pitema. Rodeando as
células oclusivas do hidatodo existe um conjunteélelas cutinizadas que
impede o refluxo dos liquidos excretados.

Belin-Depoux (1969) considera o epitema uma forrogmé@maria que
surge muito cedo no desenvolvimento da folha. Gpomede a um grupo de
células meristematicas cuja diferenciacao € bladmesuito cedo, sobretudo
na sua porcao basal, enquanto as células do neeadfdcente adquirem o
seu estado parenquimatoso muito rapidamente.

Dieffenbachet al. (1980) estudaram a estrutura de hidatodos existente
nos vértices das folhas da cevada, considerad@obios passivos, sem
ligacdo a um epitema. As paredes dos vasos, negfidor exibem
numerosas pontuacdes e sao bastante finas, na®empaoelenhificadas, o
que talvez facilite a passagem directa dos solpas fora do tecido
xilémico, através do apoplasto da folha, e paraterier da folha pelas
aberturas dos hidatodos. Todavia, aqueles autdraigeam que as células do
parénquima lenhoso e do mesodfilo, possuidoras tlplasma denso,
numerosas mitocondrias, reticulo endoplasmaticcerdedvido e uma
consideravel formacao de pequenas vesiculas, pansdificar o contetdo
do fluido exsudado ao longo do seu percurso agxesuior.

Contudo, existem, nalgumas plantas, casos de ¢éanséentre o0s
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hidatodos e os nectarios, em que se da excrecamélctar diluido, havendo
elementos xilémicos e floémicos nas ramificacoesiitenis das nervuras
associadas (Dieffenbaei al. 1980).

Ao contrario do que se verifica nos nectarios,lasas ramificagbes do
tecido condutor, que termina nos hidatodos, s&xias (Fig. 4).

Waisel (1972) afirma que os hidatodos parecem acmao glandulas
selectivas que impedem o transporte de nutries®sneiais, mas permitem
0 movimento de outros ides. Assim podem funciomarcertas espécies
como glandulas salinas e participar na remocaatsglade ides especificos.
A secrecdo de sais por estas estruturas pode reganfiental em haldfitos
jovens, crescendo em condi¢cdes de humidade elevada.

Para alguns autores os hidatodos ndo sdo considerstdadeiras
estruturas secretoras externas, sendo apenasadigpeois na libertacdo de
agua para a superficie foliar, ndo constituindotedemodo estruturas
secretoras, propriamente ditas (Dickison 2000).

Estudos ultra-estruturais das células do epitentadanonstram uma
actividade glandular tipica. As células do epitegaaalmente possuem um
ndcleo volumoso e de formas sinuosas, numerosstopla mitocdndrias,
estas com cristas bem desenvolvidas e acumulangonsal granulos
osmiodfilos e, por vezes, com as paredes apresentantuberancias tipicas
das células de transferéncia. Estes hidatodos a&aem, pois, ser simples
estruturas passivas de libertagdo do fluido xiléme podem estar
envolvidos em processos secretores e excretoregrsuacao intracelular
pelo que sdo considerados como estruturas se@d@umaset al. 1974-
1976).
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. Fig. 4 — Hidatodo dePrimula
\ sinensisSabine ex Lindle.

e— epitema;

i — espaco intercelular;

0 — cuticula;

p — parénquima clorofilino;

s— estoma aquifero;

s

]
(

t — extremidades de traqueidos,
penetrando em espagos
intercelulares;

u— epiderme

(Reproduzido de Haberlandt 1924)

Em folhas jovens de algumas espécies do gdbiery L.e Nicotianal.
os hidatodos consistem num peddnculo unisseriadauma cabeca
pluricelular (Wagneret al. 2004). A solucdo aquosa acumula-se sob a
cuticula e quando a concentracdo é elevada, suggtam na superficie, que
se escapam através de poros. Devido a sua mododgio seu processo
secretor estes hidatodos pedunculados sdo por ewdsndidos com
tricomas glandulares. Contudo, verifica-se umaegatrelacdo entre todos
os tipos de hidatodos e os tecidos vasculares,eon§o acontece com 0s
tricomas secretores.
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2.2 — Glandulas salinas

As glandulas secretoras salinas sdo estruturaeteexs externas
fundamentais no metabolismo de sais em plantasatdés a solos com
elevada salinidade, vulgarmente designadas hdkfitos, ou plantas
halofiticas, caso de algumas Chenopodiaceae. Nestas, a epigera estar
coberta de vesiculas acumuladoras de sal, absoewidexcesso do solo,
chegando mesmo a rebentar, deixando a cuticulataothe sal (Martin &
Juniper 1970). A distingcdo entre glandulas salsmaglatodos nem sempre €
possivel, uma vez que o fluido segregado por €gtiesos contém muitas
vezes sais em concentragbes apreciaveis. Por exen@ielding &
Winterbotham (1939) consideraram como hidatodosutesas glandulares
de Spartinaspp. (Fig. 5), excretando solucdo salina, enquautiaws autores
classificam-nas como glandulas, o que se segue resto. Numerosas
espécies possuem glandulas epidérmicas que segobgato de sédio mas
outras excretam diferentes sais, como sulfatos dgnésio e de sddio,
comuns nas Tamaricaceae, e carbonato de céalci®lmabaginaceae; estas
glandulas segregam, adicionalmente, por vezes Jageao.

Lousa (1986) refere que se encontram espécies stoutleas secretoras
salinas em onze familias eudicotiledoneas e nunreomtildénea, a familia
Poaceae, no géne8partinaSchreb. Os exemplos classicos de estruturas de
secrecdes salinas, como é natural, encontram-selamtas halofiticas,
presentes nas formagOes arbustivas que cobrem los stuvionais
halomorficos de regides tropicais, conhecidas porgais, ou nas formacdes
herbaceas das zonas de clima temperado, denomipadsapais.

Tricomas funcionando como glandulas salinas téro sgtudados em
varios haldfitos, como em espécies do génstiplex L., ou em semi-
halofitos, como no escalrachBanicum repen&. (Ramatiet al 1979), que
excretando parte dos sais absorvidos se adaptasolagssalinos.

Nalgumas plantas as estruturas secretoras salisamgito peculiares.
Por exemplo,Atriplex spongiosaF. Muell, para sobreviver em solos de
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elevada concentracdo de cloreto de sddio, possepidarme da parte aérea,
células especializadas, capazes de acumularemessdiéste sal, com a
forma de grandes vesiculas ligadas aos tecidoslda por uma pequena
haste. Quando as células envelhecem, a concentllacdal aumenta, e as
células, eventualmente, rebentam ou destacam-sillda, libertando a
planta de consideravel quantidade de sal (TroughtbDonaldson 1972).

Diversos tipos de glandulas salinas e seus aspatttasestruturais e
fisiologicos podem ser estudados, p. ex., em FaBri9%a), Waisel (1972),
Hill & Hill (1976) e Liphschitz & Waisel (1982).

As glandulas salinas mais simples observam-seafiaasfde gramineas
halofiticas do génerBparting onde as glandulas sé@o constituidas apenas por
duas células, uma de grandes dimensdes, com fortwa@a péra e em
posi¢do basal, enquanto a outra célula, de merbnesnsdes, localizada
sobre uma saliéncia estreita daquela e tomandopasigdo ligeiramente
elevada relativamente a superficie. A Fig. 5 aptesem esquema desta
glandula, a sua insercao na epiderme e um coxtéldia basal evidenciando
grande numero de pontuacdes para as células castifffkelding &
Winterbotham 1939).

As observacdes ef@partina townsendiGroves (Levering & Thomson
1971), como noutras espécies do género, mostraremarnsas mitocéndrias
e a néo existéncia de camada cuticular entre dadéhsal e as envolventes
do mesdfilo; na parede de contacto das duas célalasstrutura secretora
encontram-se protuberancias para o interior ddacbhsal e as invaginacées
do plasmalema, associadas a mitocondrias, esteselada-modo a dar-se
uma particdo do citoplasma; estas invagina¢cfe®myain-se até perto da
base da célula mas ndo se notam conexdes comroadasa nessa zona,
evidenciando que os canais entre as membranasxsaoetulares, abertos
para a parede ou apoplasto na juncdo com a cé@dalieca; a cuticula desta
célula exterior separa-se e contém numerosos poros.
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Fig. 5 — Glandulas salinas d8partina
townsendiiGroves: 1 — corte transversal:
A — célula da cabec¢® —célula basal; 2 —
célula basal, evidenciando numerosas
pontuacdes (corte longitudinal paralelo a
superficie da folha); 3 — localizagdo das
glandulas na epiderme abaxial (vista de

face). (Adaptado de Skelding & Winterbotham
1939)

Nas espécies dicotiledoneas as glandulas salimasursdpouco mais
complexas. EnTamarixsp., ou enLimoniumsp., plantas de zonas costeiras
muito utilizadas para reter areias, na epidernmarf@encontramos glandulas
salinas lado a lado com estomas (Fig. 6). Estaxlglas sédo caracteristicas
e em corte transversal (Fig. 7) é possivel percabexisténcia de uma
estrutura de oito células, em que duas célulastonbes grandes estdo na
base, ligadas a seis células vizinhas por inGmelessnodesmos. Estas seis
células funcionam como células de transferéncip, cioplasma é denso,
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apresentando numerosas vesiculas junto da memplasraatica, existindo
ainda poros na cuticula por onde sai o sal (Thom&omiu 1967,
Bosabalidis &Thomson 1984).

Devido a crescente salinizacéo de alguns solosagegaente diminuicdo
de areas agricolas, os haléfitos sdo actualmevedal estudos com vista ao
desenvolvimento de plantas transgénicas toleranédsvadas concentracdes
de sal (Raveret al 2005). Exemplares d&€amarix sp., além de serem
usados em programas de reflorestacdo de zonasauhasate desertificacao,
tém sido ensaiados também como barreiras natueafegb, pois as suas
folhas cobertas de sal mostram-se menos inflamayfalando-se em
espécies “adaptadas ao fogo” (Martin & Juniper 19&0derson 1998;
http://www.unep.org/desertification/ successstQries

898516

Fig. 6 — Glandulas salinas deamarixsp. (m.e.v.): 1 — glandulas salinas (seta larga),
presentes na epiderme foliar, lado a lado com esdgseta estreita); 2 — pormenor
de uma glandula salina.

Lo



Fig. 7 — Corte transversal da folha de
Limonium gmelinii (Willd.) Kuntze,
glandula salina: Cu - cuticula que
também envolve a glandula; A — célula
secretora; P — poros atravessando a

5 ﬁ.-'s"’l i,

.";’*9‘;,-47 ¢ Ccuticula; C — células colectoras; B e E
NN — células pequenas envolvendo as
! i secretoras e acima das colectoras.

Lo of '__'-: (Reproduzido de Ruhland 1915)

—
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2.3 — Nectérios

As estruturas de plantas que segregam liquidosaesgms e atraem
insectos ou outros animais sao designadasgxiarios nome escolhido por
Lineu, no século XVIII. A atrac¢do dos insectos godmbém, dar-se pela
fragrancia das flores, devidas a estruturas edpedenominadas por
osmoforos adiante referidas.

Schmid (1988) sugeriu a seguinte definicdo paraess$arios: estrutura
glandular, mais ou menos localizada, geralment¢iceldlar que ocorre em
Orgdos vegetativos ou reprodutivos e que segregdarenente néctar, uma
solucdo doce contendo, principalmente, acUcare®ralngente servindo
como um atractivo para polinizadores ou protectodra herbivoros (p.

ex., formigas) ou, nas plantas carnivoras, comoemgodo para presas
animais.

Esta definicdo, aparentemente, abrange qualqueutwst glandular
segregando solugbes acucaradas, mas, como referele aqutor, é
guestionavel se as designacdes de nectario e dar rd®mvem ser ainda
aplicadas aos estigmas e seus exsudados se estemtfuncdes de atraccdo
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de insectos polinizadores. Como se desenvolve e#n @struturas
epidérmicas dos estigmas (designados por algunseaytor elaiéforos) sdo
responsaveis por exsudados que, de facto, facilitanaptura e germinacéo
do polen, bem como o crescimento do tubo polinies podem, também,
intervir na atracgéo de insectos devido ao contaimacucar e/ou lipidos
do exsudado. Ou seja, 0s nectarios e os elaiéfefios estruturalmente
entidades muito similares, diferindo principalmemte produto da sua
secrecdo, néctar nos primeiros e liquido oleosesagsendos. Igualmente ha
também alguma zona de indefinicdo entre certosarieste hidatodos, bem
como com osmoéforos.

Os nectérios que segregam uma solucdo concenteadgtar estao
associados com as ultimas ramificagfes do tecidwlutor, constituido
apenas por elementos floémicos enquanto 0s nextgue produzem um
néctar mais diluido, estdo associados a feixesolileahosos (Esau 1965).

Do ponto de vista citoldgico, as células nectaaferapresentam
caracteristicas comuns a outras células secrettaglasma denso, nucleo
bastante volumoso, dictiossomas por vezes activosnueerosas
mitocéndrias, implicados na transformacédo dos ae8dayados a actividade
fosfatasica e sobretudo do reticulo endoplasmatiofm papel parece ser
essencial e é ainda frequente a presenca de aasiiopl(Dumas 1984b).

Pais & Chaves-das-Neves (1980) encontraram nunmersdoplastos
em nectarios florais dEpipactis atropurpuredaRafin. e sugerem que parte
dos agucares podera ser obtida a partir de amicd@zanado naqueles
organelos celulares.

Os acucares mais comuns, segregados pelos nectdioa sacarose, a
glucose e a frutose mas é frequente encontrarma®éta outros acucares
simples e polissacaridos como a maltose. O néatde minda conter
numerosos aminoacidos essenciais e outros composgasicos (Fahn
1988). Um trabalho de revisdo sobre a composicamiga do néctar foi
publicado por Percival, ja em 1961, realcando adstexsidade.

Botanicos do século XIX denominaram os nectapos florais e

extraflorais, de acordo com a sua localizacdo nas pecas flooaisaules e
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folnas ou nos caules e folhas, respectivamentenuwmua classificacdo
funcional, pornupciais e extranupciais. Numa longa e detalhada revisao
sobre as designacodes e classificacdes dos nectadosid (1988) defende
gue esta Ultima classificacdo apenas deve ser usadwuver evidéncia
experimental ou de observacédo directa das suaédarg;que sao preferiveis
as designacoes referentes a sua localizagao.

Os nectarios florais, como o préprio nome indiaalizam-se nas
diferentes pecas florais e s&o responsaveis petccdb de agentes
polinizadores, insectos, aves e morcegos. S&o dmyasios
filogeneticamente mais avancados do que os extaéflomostrando uma
tendéncia acrocentripeta, encontrando-se cada &ezem zonas interiores
da flor. Encontram-se, muitas vezes, em corolaglaubs, na face interna e
externa de sépalas e pétalas, comolLemicera e emHibiscus (Fig. 8).
Nesta situacao fala-se dectéarios perianticos

Fig. 8 — Nectarios florais perianticos de
Hibiscus sinensisMill. na base da face
interior de uma pétala (m.e.v.).

Os nectarios estaminais também chamados de estaminddios,
localizam-se predominantemente na base dos filareeat osnectarios
ovéricos encontram-se sobre 0s ovarios, podendo mesmadzacae sobre
0s septos do ovéario, como em muitas monocotileddrigaalmente, ainda
podemos considerar a®ectarios talamicosque se podem encontrar em
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diferentes locais sobre o eixo floral (Fahn 1988no emCitrus sp., onde
se encontram na base do ovario (Fig. 9).

Fig. 9 — Nectéario floral talamicode
Citrus sp.: observa-se umdisco
nectarifero na base do ovario (seta).

Em Echinacea purpuredl.) Moench, os nectarios presentes nas flores
do disco sdo estomas modificados que rodeiam a dasestilete. Estes
nectérios florais tém ligacdo a células de floeelementos crivosos e
células companheiras, imediatamente adjacenteseeiolot epidérmico
deixando clara a origem dos hidratos de carboneseptes na secregao
nectarifera (Wist & Davis 2006).

Os nectérios extraflorais podem observar-se emowyanrgdos e
estruturas aéreas, por exemplo, na base do peadfolimlhas deRicinus
communid.. (Fig. 10) ou de pedunculos florais; apresentama diversidade
estrutural muito grande e ocorrem em Angiospérmicaso por exemplo
em algumas subfamilias das Fabaceae e parecemaierlbundantes nas
comunidades tropicais do que nas temperadas (@iizeal. 1999).

Os nectarios sao, de um modo geral, estruturasfmigie inseridas no
proprio tecido epidérmico, existindo ou ndo difeiapdo de tricomas
nectariferos (Fahn 1988). Quando estes ndo eseig, 0 néctar é lancado
para o exterior por difusdo através da paredeygupimento da cuticula,
enquanto os tricomas nectariferos possuem umainagado semelhante aos
tricomas peltados, apresentando um pé e uma caedgcasecrecao que se
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acumula entre a parede celular e a cuticula. Muiass, 0s nectarios, além
do tecido epidérmico, inserem-se também no paréraye@ diferenciam-se
em células secretoras e de transferéncia, comsttuim auténtico tecido
nectarifero ou de transfuséo (Fig. 11), com célpta&@dricas de pequenas
dimensbes, paredes celuldosicas finas e sem espatgoselulares, que
distribui as células epidérmicas as substanciassportadas pelos feixes
libero-lenhosos, necesséarias para a secre¢do (CLOB&). No primeiro
caso, quando o néctar € sintetizado por um teci@lo diferenciado,
consideram-seectarios nao estruturais quando o néctar € sintetizado por
um tecido nectarifero com caracteristicas propeadiferenciado, os
nectarios sao entdo designados g&iruturais (Fahn 1988). O néctar pode
atingir o exterior através de estomas nédo funciofiags. 10 e 12).

Existem relagBes entre a ultra-estrutura dos riestéros processos de
secrecdo do néctar: o transporte das substanaasrporas do néctar no
tecido nectarifero da-se por via simplastica eticul® endoplasmatico, por
si sO ou conjuntamente com o aparelho de Gold,erstolvido no processo;
as paredes exteriores das células dos nectarios)udtas plantas, possuem
as protuberancias caracteristicas das célulasadsféréncia; a eliminagéo
do néctar do protoplasma das células secretorag @ér exocitose (Fahn
1979Db).

Schnepf & Christ (1980) descreveram células desfeméncia invulgares
em epitélio formado por células nectariferas ereuudo camaras no estigma
deAsclepias curassavida onde notaram invaginagdes muito desenvolvidas
do plasmalema, mas com protuberancias da parede pownada evidentes.

Dum modo geral, sdo insectos que realizam a pakdiz quando
recohem o néctar. A utilizacdo de abelhas e ouifregectos para
assegurarem a polinizacdo de pomares é bem coah&tad outros animais
podem, em muitas espécies, ter papel semelhantmo cocorre,
curiosamente, com morcegos em numerosas espépéesats do Velho e do
Novo Mundo; na Amazoénia mais de vinte espécies dercegos
polinizadores sdo conhecidos (Arroyo 1981).

Todavia a funcdo dos nectarios reprodutivos é tidale, em muitas
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plantas, ndo se limitara de possibilitarem a polinizacdo pelos insect
outros animais enquanto se alimentam do néEndress (1994) sugeriu g
0S nectarios anteriais exsudam uma substanciasasgas fixa o pélen a
visitadores floraisLuckow & Grimes (1997) relatam balhos que mostra
outras finalidades; a protec¢cdo das anteras e osva@e predadores, €
certos nectarios florais que formam uma massadi#oteo apice das gem
e sdo muitas vezes caducos na antese, sugerirglamaifungéo anterior
polinizacdo. NlEyuns nectarios os insectos serdo atraidos, p@&rma db
producao do polen, por emissdo de odores, a semgalltws osmoforo

Fig. 10— Ricinus communik.: 1 -
nectario estrutural extraflol, na
base do peciolo de folha; -
pormenor da a@na superior d
nectario extrafloral, observan-se
uma cuticula espessa, epidel
secretora, hipoderme e teci
nectarifero, com células p-
édricas de paredes celulares fin:
sem espacos intercelular@s.o.);
3 - aiperficie do nectario estrutul
extrafloral, com estoma né
funcional (m.e.v.).
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Fig. 11 — Nectéario extrafloral deRicinus communids..: epiderme secretéria,
continui-dade de colénquima e de parénquima pee®lgara o nectario e tecido de
transfusdo, entre os feixes libero-lenhosos e deepie secretdrigadaptado de Cunha
1939)

Fig. 12— Tecido epidérmico de nectaBen Citrus sp. (m.o.): 1 — células poliédricas
e alguns estomas néo funcionais (seta); 2 — ponnuEnom estoma néo funcional.
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Se ndo se levantam davidas sobre a primordial fumg® nectarios
florais, ou reprodutivos, de atraccdo de animaisa ptacilitarem a
polinizacdo, ndo é unanime a interpretacdo dadidates dos nectérios
extraflorais.

Os dois tipos de nectérios, extraflorais e florpislem contribuir para
atrair insectos, como por exemplo formigas, qudigigam deste modo
indirectamente na defesa contra ataques de outrsectdos herbivoros
(Koptur et al. 1998; Oliveiraet al. 1999).

O papel ecologico dos nectarios extraflorais, fezgemente
considerado como o da atracgédo de formigas bescabssuadindo outros
animais de injuriarem as flores ou depositarem owas plantas, merece,
todavia, mais estudos (McDade & Turner 1997). Fil&8evan Wyk (2004)
evidenciaram que os teores absolutos e relativas afmicares frutose,
glucose e sacarose produzidos pelos nectariodlestia da planta tropical
Terminalia phanerophlebigEngl. & Diels (Combretaceae) eram muito
diferentes dos encontrados nos nectarios florgmntando para uma
atraccao de diferentes insectos.

2.4 — Superficies estigméaticas

Nas superficies estigmaticas ocorrem secre¢cdes com funcdes
complexas. Por um lado, a adeséo dos graos de pofanilitada pelas
propriedades fisicas, viscosidade e tensdo suiérfia pelicula formada
sobre o estigma pelas substancias segregadasuporlado, reac¢es de
compatibilidade/incompatibilidade podem ser detaadas por interacgdes
entre 0 pdlen e a secrecdo. A germinacdo do grapoten pode ser
apressada pelos produtos segregados, facilitamgsenvolvimento do tubo
polinico (Clowes & Juniper 1968).

Como salienta Dumas (1984a), no curso da polin@zagajustamento
flor-insecto € frequentemente dependente de sexgegdlandulares,
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perfumadas, acucaradas, oleosas ou proteicas, easgdipopolissacaridos,
lipoproteinas, etc., dos néctares ou dos exsudasligmaticos, mais ou
menos colantes.

Konar & Linskens (1966b), trabalhando cdeetunia x hybrida E.
Vilm., mostraram que o fluido estigmatico € constituidodamentalmente,
por acidos gordos, aclUcares e aminoacidos e deracamta existéncia e a
funcdo duma fina pelicula de agua sob este exsugktipnatico. A camada
oleosa forma como que uma cuticula fluida espess#ando uma
transpiracdo excessiva; a pelicula aguosa em contdicecto com a
epiderme produz um gradiente de humidade entre alauperficie superior
do exsudado oleoso; o grao de polen ao cair ngnestvai mergulhando na
camada oleosa e inicia a germinagdo quando atingggido em que a
humidade do exsudado é suficientemente elevadas Esttores afirmam
ainda que o exsudado estigmatico ndo contribui,oceenadmitira, para a
nutricdo do tubo polinico, pois na fase iniciakestesce a custa das reservas
proprias do grao de polen. Os glébulos oleososkronicamente densos
e na zona de secre¢do 0 exsudado acumula-se gnadtal na regido
intercelular, tornando-se as cavidades esquizogénEagressivamente
maiores.

Os produtos segregados passam previamente atraaégpackde
celuldsica das células epidérmicas e das papisusmulam-se entre esta
parede e a cuticula. A primeira exsudacéo da-seopgsimento da cuticula.
Uma segunda exsudacdo mais intensa tem lugar degmisAntese,
proveniente dos produtos segregados em camadasutiescsubepidérmicas
e acumulados em intercelulares dessa zona (Konanskens 1966a). Esta
excrecao arrasta a cuticula remanescente dasscépildérmicas que ficam
desprovidas de cuticula na altura da polinizacdque sucede em muitas
outras plantas.

Aspectos ultra-estruturais e mecanismos da secregasuperficie
estigmatica de orquideas espontaneas no nossofgrais largamente
documentados por Pais (1973, 1973-1974, 1976)e8P@haves-das-Neves
(1980).
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Na superficie estigmatica da orquicOphrys lutea(Gouan) Cav. (Fic
13) o exsudado, depois clibertagdo do pélen é formado sobretudo
mucopolissacarido e contém pequenas goticulas lipidicas. Nas cé
estigmaticas desta planta obs-se o ndcleo grande, vacuolos pequeno:
reticulo endoplasmico e o aparelho de Golgi bastante desenvolvidas
19694970, 1976). A caracterizacdo de peroxissomas daxonias
secretorios desta espécie foi estudada por Paisa&al- Rodrigues
(21979).

Fig. 13 — Labelo da flor aberta ¢
Ophrys lutea (Goua) Cav:
distinguese uma zona com pél
longos e outra com pélos mi
Curtos.(Reproduzido de Pais 19°

A estrutura celuladas superficies estigméticas modifica-sedecurso
da diferenciacdoEm Epipactis atropurpureaRafin., ras células jovens
citoplasma é denso, com abundancia de ribossomas vesfieulas qu
correspondem em pe a vesiculas golgianas (Figi4). As células mai
idosas apresentam numerosas vesiculas de, reticulo endoplamatic
rugoso e perdem os ribossomas. Durante a ontse das células secreto
os leucoplastos carreg-se de glébulos lipidicos (Pais 1978)s produto:
da secrecdo atravessam o0 plasmalema e a paredar @ldeposita-se
sobre esta.
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Nas aquideas estudadas (Pais 19evidencia-seno retinacul um
grandenumero de dictiossomas, enquanto o reticulo ensim@iico rugos:
se dispde em cisternas paralelas e relacionadasecaoplastos muito ricc
em globulos lipidicos, que permite admique o reticulo tenaccdo n:
passagem dos produtos provenientes dcoplastos associados.

Fig. 14 — Porcdes de células
superficie estigmatica deEpipactis
atropurpurea Rafin.: cy — citoplasma
contendo numerosas vesiculas; —
plasmalema; mi — mitocilria; va —
vacuolo.(Adaptado de Pais 197974

Os resultadoslos trabalhos de Lord & Webster (1979) encontraram
exsudado estigmético dPhaseollus vulgarisL., lipidos, amino&cido:
acucares e fendis, o gpermite concluir que, além da finalidade princi
de retencé@o e meio de germinagéo do grédo de mimsudado pode actu
como uma fonte nutritiva para os visitantes floeatsomo protector contra
dessecacdo do estigma; os fendis parecem ofereotrcgho contra
invasdo indesejada de insectos e esporos, e, elmssnte, inibir ¢
germinacdo e crescinto dos tubos polinicos de algumas espécies.

Relativamente as fungBes que tém sido atribuidas exsudado
estigmaticos, acresce-se que, de acordo com Dumas & Gaude (1¢
alguns dos seus constituintes estardo directaneentdvidos na biogéne:
dasparedes celulares polinic
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2.5 — Glandulas digestivas

Nas plantas carnivoras encontra-se um tipo bastante complexo de
estruturas secretoras superficiais, gléndulas digestivas As plantas
carnivoras vivem em ambientes pobres em azoto imum essa falta com
as proteinas obtidas da digestdo de insectos. Arfgtip foliar destas
plantas tem normalmente dois tipos de células ®gase i) umas com um
pedunculo que segregam mucilagens para facilitarageréncia das vitimas
e ii) outras sem pedunculo que segregam enzimaeotitas.

As glandulas pedunculadas de algumas plantas oaasiv como
Drosera rotundifolial. e Drosophylum lusitanicurfL.) Link (Figs. 15 e 16)
tém o aspecto de tentdculos e apresentam algumaleddade que
evidencia uma origem néo totalmente epidérmica.

Fig. 15— Pormenor duma folha  Fig. 16 — Pormenor de uma folha jovem
de Drosera rotundifolial. com de Drosophylum lusitanicum(L.) Link
nume-rosos pélos secretores € com numerosos pélos glandulos@sto de

glandulas sésseigFoto de Pedro Tiago Henriques, ISA)
Arsénio, ISA)
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Os aspectos fisioldgicos relacionados com as glaaddas plantas
carnivoras sdo muito complexos, pois na mesma testrusao
desempenhadas fungbes dispares: recepcao e trsdsndam estimulo;
secrecdo e armazenagem de &agua, mucilagens e snabsor¢cdo dos
produtos digeridos. Cutter (1978) refere traballyjpe mostram haver
aumento de numero e tamanho das vesiculas de @afgicélulas das
glandulas, durante os periodos de secrecdo desagzadiepois de as
células serem estimuladas pela presenca do insectmutro animal. Em
Drosophyllumsp. a secre¢do de mucilagens esta dependenttedaidiade
respiratoria e é afectada pela temperatura.

Heslop-Harrison & Knox (1971) estudaram intensamend
funcionamento das glandulas das folhas do génemguicula L.,
evidenciando que, nas células da cabeca das suatulgls, se da a secrecéo
de gotas de mucilagem necessarias a captura doalaniesultante da
actividade de vesiculas de dictiossomas. Partitglate nas paredes
esponjosas anticlinais das células do topo daglglas sésseis, acumulam-
se diferentes enzimas, fosfatases, estereasesneigibases. O trabalho dos
autores referidos constituiu um contributo valigesa a compreensao dos
processos de produgdo, armazenagem e descargacdagoss, da reaccao
ao estimulo provocado pelo animal e da reabsorga@ubdutos digeridos,
aspectos que saem do ambito deste trabalho.

A abordagem do tema das plantas carnivoras implievocacdo de
trabalhos de dois mestres da Botanica de Coimbuimt&ilha (1926) e
Fernandes (1940-1942). O primeiro explana um masacestudo citoldgico
e fisiolégico da digestdo er@rosophyllum lusitanicum(L.) Link e o
segundo desenvolve uma longa revisdo da morfolgialogia das plantas
carnivoras. Anteriormente, outro interessante essothre esta espécie havia
sido publicado por Franga (1921), que apresentoypumoroso desenho
chamando a atengéo para a cor rosada ou vermediggdstalulas das plantas
insectivoras.

A existéncia das plantas carnivoras deu origem atageosas
interpretacdes, sobre o que escreveu FernandeB8)(X@mo o fenbmeno
da carnivoria é deveras estranho pelo facto detitdingxcepgédo a uma lei
que se julgava geral, compreende-se que o seuciordro tenha saido das



esferas puramente cientificas e tenha passadoramidodo publico. Es,
em regra, considef@ monstros terriveis, difundindo aromas deliciazos
gque atram as vitima— aves, macacos, cdes e mesmo homguaga-depoi:
as envolverem em fortes tentaculos providos dedsugss, que as despoje
do sangue e da carne com 0s quais se banquetdtadds Varios relatc
fantasiosos que descreve apres-se uma expressiva figurdemonstratiy
(Fig. 17).

O indgne botanico portugués do Século XIX, Felice AxelBroterc
inicia a sua preciosPhytographia Lusitaniae Selectmom a espéci
Pinguicula lusitanice(L.) Link (Fig. 18)(Lentibulariaceae) (Brotero 181

Fernandes (1942) reuniu diversos desenhos intas carnivorade que
tambémse mostranalguns, na Fig. 19.

Fig. 17 — Jovem sacrificada a uma planta que come carne la. [Reproduzidcde

Fernandes 1940 (originde Prior 1939, publicado namerican Weeklyde 26 de Setembro de 192
com a permisio da Sociedade Broteri
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V\ @ Tah.1

O

1 PINGUICULA Lusilanica
Fig. 18 —llustragcéo déPinguicula lusitanica(Adaptado de Brotero 181

4

Fig. 19— 1 -Planta deUtricularia vulgaris L.; 2 - ascidia vista de lado e- de frente

e 4 -a captura de girinos de. (Adaptado de Fernandes 1942, com a permissdo dadSoe
Broteriana: 1 -eriginal de Kamienski 1987, iDie natirlichen Pflanzenfamilied, Auf., IV Teil, Abs. 3 b
1987; 2 e 3 -original de Czaja 1934;— original de Lloyd 1933)
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As plantas carnivoras, como é natural, possuemtizaé armadilhas
para capturarem os pequenos animais. Oliveira j18®biado nos trabalhos
de Fernandes (1940, 1941 e 1942) e de Jurdpel. (1989) apresenta
desenhos de pormenor de plantas carnivoras, atassib em dois grandes
grupos as suas estratégias de captura dos peprenass:

i —armadilhas activas

— armadilhas submersas com vesiculas com uma tealwinal cuja abertura
repentina, apds o contacto da presa, permite ausigdo, com alguma agua,
para a cavidade que estava sob presssdo hidrastAégativa (ex.:
Utricularia vulgarisL., Fig. 19;

— costelos, em que duas metades do limbo da fafftédia, se fecham pelo
estimulo do contacto do animal (eRionaea muscipulé&llis, Figs. 20 e
21);

— armadilhas adesivas, por secrecdo de mucilagssm, movimentos
nasticos que contribuem para a captura e aproxonagd animais as
glandulas digestivas sésseis (&xosera Fig. 15 ePinguiculg Fig. 18);

il —armadilhas passivas

— ascidias, em forma de jarro ou trombetas recasageralmente com uma
estrutura no apice atraente (nectérios, cores geces ultravioleta, ou
odores) e revestida de ceras ou pélos dirigidas gantro da cavidade, que
atraem e retém o0s insectos que escorregam patarmirdo “saco” e séo
digeridos pelas secrecfes existentes na sua pder@oi (ex.: Sarracenia
purpureal., Fig. 22)

— armadilhas adesivas, com superficies mucilagin¢sa.: Drosophyllum
Fig. 23).
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Como ja foi referido anteriormente as glandulasesliyasde alguma:
destas plantas, como eDrosera sp., ttm o0 aspecto de tentaculos
apresentam alguma complexidade, uma vez que naigrpedunculo s
observam traqueidos (Fig. 2

Fig 20 — Folha deDionaea muscipul J. Ellis; 1 —peciolo alado e limbo corrois
lobosarticulados pela nervura média— lobos abertogFotos de Pedro Arsénic, IS

Fig. 21 — Captura duma mosca peDionaea muscipuld. Ellis a mosca toca nc

pélos sensiveis (1) e os lébos comecam a fechaisica@ando o insectc(2).
(Reproduzido de Fernandes 1942, com a permissdBodedade Broteriana; fotos originais de
Keiningsberg)
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Fig. 22— Ascidia deSarracenia purpured.: 1 — vista lateral; 2 vista de face
observarse, do 4pice até a abertura do “jarro”, nlosos pélos rigidt.

Fig. 23 — Drosophyllum lusitanicu (L.) Link: 1 — glandula pedunculada; —
glandula séssilAdaptado de Fernandes 1940, com a permisséo dedgde Broterian
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Algumas plantas carnivoras possuem uma complexa dedpélos e
glandulas, sésseis e/ou pedunculadas que segregamazenam agua e
enzimas proteoliticas, necessérias para a digdss&i@animais e mucilagem
que facilita a captura dos insectos, como se mosim Fig.s 23 e 25,
respeitantes, respectivamenteDsosophyllum lusitanicume a Pinguicula
lusitanica.

Estas estruturas secretoras tém na base da cabkgas cde tipo
endodérmico, funcionando, as células secretorgariproente ditas, como
células de transferéncia. Quando um insecto € aganlas glandulas sésseis
sdo estimuladas e iniciam a sua secrecdo que saibua 0 exoesqueleto do
insecto. Os produtos resultantes dessa digestdabsaovidos pelas mesmas
glandulas sésseis que anteriormente iniciaram@epso (Fernandes 1941).

Das plantas carnivoras com estrutura mais compliestacam-se as
aquaticas do génerbftricularia (Fig. 19) estudadas, por exemplo, por
Vintejoux (1974-1976), e que possuem glandulas deilagem e glandulas
digestivas em 6rgdos especializados, utriculogrtmtes das folhas. Além
daquelas estruturas em forma de baldo, adaptadaptara e digestdo de
pequenos animais, possuem pequenos pélos glargjulgue segregam
mucilagens e que apresentam formato de cupulag/hasias pela maior
parte da superficie da planta, cuja ultra-estrutarastudada por Fineran
(1980). Este autor admitiu serem as células teimirgestes pélos
glandulares, os principais locais de absorcdo dea,agor possuirem
cuticulas abertas e protuberancias da parede, &mecaracteristicas de
células de transferéncia, uma vez que o gémndrizularia pertence ao
grupo, pouco comum nas angiospérmicas, de plagtasazes.
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Fig. 24 — Tentaculo deéDrosera
rotundifolia L.: 1 - corte
longitudinal; 2 -parte terming.

S — duas camadas de célu
secretoras; HKZ —células dc
colo; OStP —células terminais d
parénquima do pediculo; E-
epiderme do pediculo; T-
cordao traqueidal(Reproduzido di
Fernandes 1941, com a permissao

Sociedade Broteriana; original de Fen
1904)

Fig. 25— Seccdo transversal da folha Pinguicula lusitanical.: 1 - enrolamentc
dos bordos e varias glandulas pediculadas na pégpexio; 2 —Pormenor duma
glandula pediculada e outra sé(seta).(Reproduzido de Fernandes 1941, com a permiss
Sociedade Broteriana)

- 45 -



Um pormenorizado estudo quantitativo da dindmica tiridos que
permitem o encerramento e a posterior reaberturpad® das folhas que
funcionam como armadilha d®ionaea muscipulafoi efectuado por
Faberberg & Allain (1991) e Faberberg & Howe (1998)¢m doutros
autores.

A nivel mundial, o nUmero de espécies de plantaswaas é da ordem
das 4 centenas, pertencentes a 6 familias. Femdh€é0) anotava como
mais numerosa a familiaentibulariaceaee nesta os génerddtricularia
(250 espécies) Ringuiculal. (30 espécies); seguem-se as Droseraceae, com
4 géneros dos quais se destaéxaseral. (90 espécies) e as Nepenthaceae
com um unico génerdyepenthes..

Da familia das Droseraceae, duas espécieBrdserg D. intermedia
Hayne eD. rotundifolia e Drosphyllum lusitanicumestdo referenciadas
como espontaneas em Portugal (Franco 1971).

2.6 — Tricomas secretores

As principais estruturas secretoras externas sahasmadodricomas
secretores O termotricoma aplica-se a apéndices de formacao epidérmica,
gue incluem ogélose aspapilas, nem sempre facilmente distinguiveis das
emergénciasestruturas complexas de origem epidérmica e sildrepica.

Os tricomas secretores ou glandulares séo, poigfleas secretoras, de
origem epidérmica, frequentemente presentes nasfiips das folhas e de
outros Orgaos aéreos das plantas (Metcalfe & Ch@83). Embora a sua
dimensdo e densidade estejam relacionadas comresctambientais
(Metacalfe & Chalk 1979), a sua organizacdo podecsamtar varias
possibilidades, o que levou alguns autores a ari@ nomenclatura prépria
para a sua caracterizacdo. A mais reconhecidaeé\aatkeret al. (1985)
que falam entricomas peltadose tricomas capitados Ambos apresentam
0 mesmo padréo morfologico que consiste em tréaszamabaseou pé,
um pedunculooupescocae, na extremidade distal dilatadasadbeca
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A distincdo dos diferentes tipos de pélos é fedtlagp caracteristicas de
cada uma daquelas partes, a forma, a dimensdomerole o modo de
insercao de células que compdem o pescoco e aacadkegim, Nos tricomas
peltados, a célula terminal divide-se sucessivagnase@ modo radial
originando 2 até 18 células, dispostas radialmenta ou mais circulos,
ficando todas cobertas por uma cuticula comum @ay. Na sequéncia da
sintese de compostos estes podem acumular-se eriorintlas proprias
células e mais frequentemente no exterior, no espabcuticular, entre a
parede e a cuticula. Com o decorrer do tempo, @tigade de 6leo essencial
acumulado provoca a distensdo da cuticula, dandgerora uma cabeca
bojuda, eliptica ou circular, inserida numa baseuehum pescoco
geralmente unicelulares, como acontece em alguneanfaceae, e na
grande maioria das Lamiaceae (Fig. 27).

Fig. 26 — Tricoma secretor Fig. 27 — Tricoma secretor peltado
peltado da folha deThymbra Lavandula luisier (Rozeird Rivas
capitata (L.) Cav., epiderme Martinez, com 6leo essenciatumulad
inferior, com 12 células, no espaco subcutitar (m.o.).
dispostas radial-mente em dois

circulos, aqui com a cuticula ja

solta (m.e.v.).
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Nesta familia os 6leos essenciais ocorrem maitniteente nos tricomas
peltados. O recurso a testes histoquimicos podeirsecontributo para o
estudo preliminar da natureza quimica do contelmdodiferentes tipos de
tricomas e a referida familia tem sido um alvo greficial desses estudos,
encontrando-se referéncias em diferettes (Serrato-Valentet al 1997;
Bisio et al. 1999; Ascensaet al. 1999; Rodriguest al. 2008).

Os tricomas capitados sdo morfoldégica e estrut@naten mais
diversificados, a ponto de Werketr al (1985) terem considerado diferentes
tipos que se diferenciam pelo nimero, comprimerfarrea das células do
peddnculo e da cabeca: iltipo | apresenta uma célula basal, uma a duas
células pedunculares e uma cabega, também comwichaas células e cuja
forma varia de circular a piriforme (Fig. 28); 0)tipo Il € normalmente
digitiforme, apresentando uma célula basal cénigapedinculo com uma a
duas células e uma cabeca alongada ou redonda9Fiij) o tipo Ill pode
apresentar um pedunculo com duas a cinco célulasaecabeca circular que
na maturidade pode colapsar, tomando a forma ddagagFig. 30)

Nos tricomas capitados o material segregado ndugrerce no espaco
subcuticular e é expelido para o exterior, atral@poros na cuticula, sendo
possivel observar pequenas gotas de produto selgregare a cabeca dos
pélos (Fig. 31).

Para além do inicio e duracdo da actividade seergimmbém o modo
de secrecdo e a hatureza quimica do segregadamvaoen a espécie,
predominando Oleos essenciais e polissacaridosk@Ndi993). Isto pode
explicar a maior densidade de tricomas encontradarggo das nervuras em
muitas plantas, situagdo observavel em particalgragina inferior.

As paredes celulares dos varios tricomas secre&ies geralmente,
finas e celulésicas, embora haja, nalguns caspsssamentos secundarios
lenhificados. As células glandulares propriameitssdliferem das restantes
por possuirem um grande nucleo e um protoplasmsodesem vacuolos e
apresentarem numerosos plasmodesmos, principalnmamtte a célula
peduncular e as células secretoras (Svoboda & &ao?@00).
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As estruturas secretoras epidérmicas sdo frageigjngio-se com
relativa facilidade, libertando os seus conteu@asacordo com Murtagh &
Curtis (1991), as estruturas secretoras supedicianservam pior 0s seus
contetdos e também a composicdo quimica dos seustados € mais
afectada por condigbes ambientais, do que o vadificem estruturas
secretoras internas. Tal é o caso dos diferenes tie tricomas encontrados
em Lamiaceae, comdenthaspp. e em Geraniaceae, coRglargoniumsp.
(Oosthuizen & Coetzee 1983; Maffei & Codignola 1990

Maffei et al. (1989) também referem diferencas significativas na
composicdo monoterpénica dos 6leos essenciais #msunos tricomas
das duas péaginas foliares &fenthax piperita L. De resto, a variabilidade
na composi¢do quimica dos produtos encontradoglifexentes estruturas
secretoras, conjugada ou ndo com outros gruposiapsmé aplicada em
estudos quimiotaxondmicos, sendo um complementadeianitacdo de
niveis taxondémicos inferiores, como géneros, espédu até mesmo
hibridos (Behnke 1984; Spring 2000).

Fig. 28— Tricoma secretor capitado do tipd-ig. 29— Tricoma secretor capitado
I, na epiderme inferior da folha dedo tipo Il, na epiderme inferior da
Lavandula luisieri(Rozeira) Rivas Martinezfolha de Lavandula luisieri
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(m.e.v.). (Rozeira) Rivas Martinez (m.e.v.).

Fig. 30— Tricoma secretor capitado do tipd):'g' 31~ Tricoma secretor capitado

Il de Geraniumsp., na epiderme inferior dado tipo Il de !_ava}ndula luisierina
inferior da folha,

folha, com cabeca circular colapsad£Piderme

tomando a forma de uma taca (m.o.). observrjmdo—se a Ilbt_art,agao da_
secrecdo de natureza lipidica, aqui

em destaque com Sudé&o Ill (m.o.).

A distribuicdo e estrutura dos diferentes tipopées, incluindo os ndo
secretores, ao formarem um indumento de densidadével, permitem o
desempenho de varias funcdes fisiologicas e eaadgiontribuindo para o
controlo de temperatura e de transpiracéo de ¢rgaoparticular em folhas
(Johnson 1975). E também sabido que a existéncipotiienodis nestas
estruturas possibilita uma protecgéo contra a egdoexcessiva a luz solar
e a radiagdo UV (Harborne 1993; Liakowet al 1997), para além de
funcionarem como auténticas barreiras fisicas migas, afastando agentes
patogénicos e predadores (Wagner 1991; Werker 20@6)lem ainda
desempenhar um importante papel na atraccdo dergggpolinizadores,
num efeito cumulativo com antocianinas e outrosferudis (Ravenet al.
2005; Handleet al.2005).

Entre os pélos com accdo repelente sobre os animaisuito
interessante o caso dpélos urticantes do génerdJrtica (Figs. 32 e 33),
em que um conjunto de células de parede calcifieadarge do tecido
epidérmico e suporta uma célula secretora afunitlaata parede celular
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siliciosa,que apresenta umiase e se alonga e estreita até uma extrem
com uma pequena dilatacdo esférica (F2.2). Quando em contacto cc
um objecto, esta extremidade esférica |-se e fica com uma forn
agucada, como auténtica agulha hipodérmica em tuiajaque penett
facilmente na pele dum animal, injecta-se neste o conteudo irritar
acumulado na célula (Fig3.2).

®1l.d80

Fig. 32 — Pélos urticantes dUrtica sp.: 1 — Pélo urticantsuportado por ur
conjunto de células emergente do tecido epidérmigeg sustenta ma célula
secretora afunilada (m.o.);— pequena dilatacdo na extremidade da célula sea
afunilada (m.e.v.).

Fig. 33 — Pélos urticantes dértica
sp.. 1 —esquema apresentado |
Molisch  (1922), com base e
desenhos de Kny (A a C), e

Haberlandt (1818) (D)z - local do
apice arredondado que quebra col
contacto do animal, formando ur
“agulha”, representada em (2).
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Thurston & Lersten (1969) referem uma trintena si@éeies com pélos
urticantes, das familias das Urticaceae, Euphabmc Loasaceae e
Hydrophyllaceae, e efectuaram uma revisao da subblmgia e toxicologia,
discutindo quais 0S compostos que causam a iroitaca

De referir que a diversidade morfolégica de tricersacretores nao se
esgota nos diferentes tipos apresentados. DestEasimda os tricomas
secretores pluricelulares plurisseriados, obseivdra algumas espécies do
géneraMalva (Fig. 34).

S g

< ﬂ*-é*"'

4% Fig. 34 — Tricoma secretor plurisseriado
‘ emMalvasp. (m.o.).

Os tricomas secretores da vulgar est&istus ladaniferl., produtores
de oleorresinas foram estudados por Telhada (1988)avaliou a variagao
da sua densidade com a idade das folhas. Pelo mesgseriodos de maior
actividade secretora, a oleorresina exsudada caompletamente a
superficie das folhas e dos caules, dando o caisttte aspecto peganhento
que ocorre também na espécie endémigiatus palhinhaelngram,
abundante no promontdério de Sagres.

Estes tricomas sdo constituidos por 5 ou 6 células basal e outra
pedicelar e as restantes secretoras. Aquela aatorapanhou a génese dum
tricoma secretor(Fig. 35), que se inicia com a dilatacdo duma eélul
epidérmica (A e B) e sequente divisdo (C a E); @slas da cabeca tém
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citoplasma denso, com grandes nucleos, reticulopdasimatico, liso e
rugoso, desenvolvido e abundéncia de mitocondrdistiossomas e
ribossomas (F e G); a acumulacédo da oleorresiree ddb a cuticula (G e
H) que acaba por sofrer ruptura (I e J), permitimd@scorrimento da
secrecéo pela folha.

De trabalhos de autores portugueses, déo-se digulaseexemplos de
estudos, em particular de tricomas glandulares sf@oies da familia
Lamiaceae,Thymbra capitatalL.) Cav. (Fig. 36) (Rodriguest al. 2006),
Mentha pulegiuni. (Fig. 37) (Rodriguegt al. 2009), Teucrium scorodonia
L. (Antunes & Sevinate-Pinto 1991)eonotis leonurud.. (Ascencacet al.
1995; Ascenséo & Pais 1998P¢ectranthus ornatu€odd. (Ascencaet al.
1999).

Outros estudos desses autores referem igualmeot@@osicao quimica
de Oleos essenciais de algumas das espécies asfeiith trintena de
compostos identificados nos 6leos essencialdelgha cervina.. (hortela-
da-ribeira), uma Lamiaceae endémica do Sudoest@emdnsula Ibérica
(Rodrigues et al. 2008), destaca-se a pulegona, rondando os 70%,
percentagem bastante estavel ao longo do ano,dsedei limoneno e de
isomentona, com valores da ordem dos 5% MEmulegiumencontrou-se a
mesma predominancia de pulegona, embora em vatdegmres e variaveis
ao longo do ciclo vegetativo, 32 a 60%, seguidandatona, 16 a 34%, de
isomentona, 2 a 29%, de mentol, 0 a 12%, e detacd¢amentilo, 0 a 7%
(Rodrigues et al. 2009). Dum modo geral, a maioria das substancias
lipofilicas associadas aos tricomas secretores s$aonoterpenos,
sesquiterpenos e diterpenos detalhadamente espdoii por Croteau &
Johson (1984) que documentaram também a sua hesssin

Kelseyet al. (1984) admitem que a abundancia de terpendidés ten
uma acc¢do de defesa das plantas contra pragasitesagatogénicos. Estes
altimos autores consideram também outros metabadié@undarios, que se
encontram num grupo restrito de familias de plantasno flavondides
metilados e lenhanos em Zygophyllaceae, compostadifos alquilados e
quinonas em Hydrophyllaceae Rrimulaceae, que podem ter idénticas
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funcdes defensivas de inimigos das plantas e dmgambndicdes ambient:
(stresse hidrico e extrema radiagdo); exemplificaimda, numerosc
compostos segregados por tricomas, compostos tadesn fendlicos

outros, com atvidade antimicrobiana, insecticidas ou repelenit@duindo
alguns que podem provocar alergias no hor O leitor interessado r
aprofundamento dos assuntos tratados neste capétmlocomo ponto ¢
partida, os trabalhos de Rodrigiet al. (2008) e de Figueiredet al (2008).

Fig. 35 — Evolugdo ontogénica dum tricoma gandular Cistus ladanife L..
(Reproduzido de Telhada 19

2s tipos detricomas secreta

0s e tricomas tect ‘me foli
dThymbra capitata
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3 - SECRETORAS EXTERNAS E INTERNAS

3.1 — Células secretoras mucilaginosas, sintese mubcrina e holocrina

A maioria das mucilagens segregadas pelas plastasutma natureza
polissacaridica, isto é polimeros de &cidos ur&piemn contraste com as
mucilagens das glandulas animais, ricas em gli¢ejmas (Schnepf 1974;
Pinto-Ricardo & Teixeira 1977).

As mucilagens de origem vegetal sdo, pois, hideaf| ligando-se a
agua, com a qual formam géis, impedindo deste rail@ evaporacgao.

A producdo de mucilagens, frequente em estrutwa®t®ras externas,
pode também surgir em camadas interiores, em eéiglaladas como
idioblastos mucilaginosos.

As células vegetais secretoras destes compostospééade celular
primaria, um citoplasma denso, com numerosas mithéds, um reticulo
endoplasmatico desenvolvido e um aparelho de Golgin muitos
dictiossomas, intervenientes directos na sinteseutdlagens. Estas ndo sao
segregadas para o0 exterior; acumulam-se no intddsr células ou, por
vezes, ficam retidas em vesiculas mucilaginosasrggeam para a periferia
do citoplasma. Este tipo de formagdo e acumulagéiomdcilagens é
granulocrino. Pode acontecer que, a medida que se verificarawacao
de substancias mucilaginosas, o protoplasma diminugeu volume,
podendo posteriormente ocorrer a sua degeneragamsequente morte
celular, ficando apenas as mucilagens retidas,amtlgptodo o espaco; este
tipo de formacéo diz-geolocrino.

As glandulas mucilaginosas das plantas carnivoaaseriormente
abordadas, pertencem ao primeiro grupo de esteutgecretoras de
mucilagens, de sintese granulocrina.

A maioria das plantas suculentas, conhecidas pelacapacidade de
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retencdo de agua, apresenta os dois tipos de esietescumulacdo de
mucilagens, as de sintese granulocrina, distrisupééa periferia de células
dos tecidos epidérmicos (Fig. 38.1) e parenquinoatos as de sintese
holocrina, acumuladas em espacos intercelularéss @sais comuns entre
células do parénquima clorofilino (Mauseth 2001).

Alguns exemplares da familia Malvaceae sao recatbepela sintese e
acumulacédo de mucilagens, em células do tecid@epido, que podem ser
evidenciadas através de um teste histoquimico @8¢), com o recurso a
Vermelho de Ruténio (Johansen 1940; Costa 2001).

Também nas raizes, no tecido da coifa, existem auaes camadas de
células periféricas, altamente especializadas cr@g@# de mucilagens que
envolvem o apice radicular (Fig. 39), actuando camdubrificante.

Fig. 38 — Tecido epidérmico de folha ddoe sp. (1) e deMalva sp. (2) com
diferente distribuicdo de mucilagens, evidenciapel® teste histoquimico do
Vermelho de Ruténio.
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\ Fig. 39 — Extremidade de raiz de
Lavandula pedunculata (Miller)

Cav., com o apice envolvido pelo
tecido da coifa, rico em mucilagens,

evidenciadas pelo teste
histoquimico do Vermelho de
Ruténio.

Muitos dos estudos sobre a secrecdo da coifa dassrdoram
efectuados com plantas de millxtea mayd.., e revistos por Dumaat al.
(1974-1976). Possiveis fungdes, com implicacdesoregnicas, das
mucilagens e de outras substancias exsudadas paless tém sido
largamente discutidas e reunidas em Moreira (20d@npreensivelmente,
tem sido considerado que a mucilagem produzidaoifa contribui para a
proteccdo do meristema apical e para a facilitagpenetracdo da raiz por
entre as particulas do solo; o envolvimento da zamiaal da raiz pelas
mucilagens pode, ainda, ter como consequénciakilimagdo de certos ides
toxicos para a raiz, a protec¢do das células daerai periodos curtos de
dissecacdo e a criagdo dum meio favoravel a mianisgnos benéficos,
como bactérias das nodosidades das leguminosas sofurgos das
micorrizas (Barlow 1975).

Estas mucilagens radiculares sé@o polissacaridesnaitte hidratados
contendo uma elevada proporgéo de fucose, galaetgiecose e pequenas
quantidades de manose, xilose, arabinose e aciddactgonico e
glucurénico (Esau 1985). Embora essas células teemsese mantenham
isoladas na coifa e ndo formem uma glandula distieias podem produzir
elevadas quantidades de mucilagens. Foi estimadoogpeso seco da
mucilagem, depositado no solo durante o desenvehionduma seara de
trigo, equivalia ao peso seco do grao produzido.
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Os aspectos citologicos destas células mucilaginase raizes séo
exemplificados na Fig. 40, em que se observa asigade do plasmalema
acompanhando as invaginacfes da parede, caracterisias células de
transferéncia.

Fig. 40 — Célula secretora da coifa da raiz dea maysL. (m.e.t.,, x 7000),
mostrando dictiossomas hipertrofiados e materiasetgegacdo bem contrastados;
alguns amiloplastos e mitocéndrias estdo preseatssma sinuosa do plasmalema
esta relacionada com a acumulacao de produtost&@ease(Reproduzido de Duma al.
1974-1976)

Na parte aérea doutras plantas, encontram-se pglsdulares
segregando mucopolissacéridos, comoTeadescantiasp. e nas Ocreas de
Rumex spe deRheumsp

Também nas células epidérmicas de muitas semeptgaulm-se
mucilagens entre o plasmalema e a parede celuwaeno vacuolos, que
aumentam de volume consideravelmente, com o hurmeem e que
parecem ter influéncia no estabelecimento dasadgifahn 1979a).

Na superficie abaxial das folhas de certas plaadadticas, encontram-
se estruturas multicelulares que servem para ar@iusale agua e sais
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minerais, denominadas por autores germanicdg/dropotefi. Na

interpretacdo de Wilkinson (1979) estas plantagjuanto muito jovens,
possuem pélos secretores de mucilagem que sofreaisab muito cedo,
ficando as células remanescentes com aquelas fndée absorgéo.
Observacbes destas células, eNymphaea e Nuphar mostraram
caracteristicas de células de transferéncia.

Mucilagens surgem também nos curiosos nédulos tawbs nas folhas
de mais de quatrocentas espécies de trés géneRushibceae e um género
de Mirsinaceae, cuja morfologia e desenvolvimerdoarh revistos por
Lersten & Horner (1976) que discutem o tipo de $isd destas estruturas.
As bactérias multiplicam-se em espacos intercedsla@ias gemas cheias de
mucilagem segregada por glandulas. As bactériasarenhas camaras
subestomaticas nas Rubiaceae, ou nos hidatoddééripes nas Mirsinaceae,
e estabelecem nos espacos intercelulares coléeiasuda duracdo que
morrem antes da expansao completa da folha.

Aos tricomas, simples ou dendréides, que se ermmongm estipulas
jovens de Rubiaceae, cujas mucilagens produzideenphem os espacos
entre os primérdios foliares e o apice caulinam t&ido denominados
“colleters”, termo derivado de palavra grega, igando cola (Esau 1965).

Outro grupo interessante de secre¢fes de naturezigaginosa é o das
gomas de origem traumatica. Ocorre em muMzecia produtoras de goma-
arabica, cuja utilizacéo e comercializagéo se eeddiante (Fahn 1979a).

Na familia Rosaceae, por exemplo nas cerejeirassepgeeiros e
damasqueiros, sdo frequentes as arvores sofreremomeses, que se
apresentam no floema e no ritidoma, devido a pmlfao de células em
ndcleos, contendo uma matéria viscosa que sao a¥asipara o tronco e
ramos e, por vezes, para os frutos, podendo deaupes arvores.
Atribuem-se-lhe diversas causas, solo muito humielo demasiado
impermedvel, ferimentos acidentais, ou ainda atadeefungos ou insectos
da madeira (Bovegt al. 1979).
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3.2 —Osmoforos

Os osmoforos sé@o glandulas florais que sintetizampostos volateis,
responsaveis por muitos dos agradaveis odoregigssnia proximidade de
algumas plantas em floragéo. Estas estruturastsssgodem localizar-se
em diferentes partes florais, em células da epidezfou do mesofilo de
pétalas, sépalas, estames e estigmas, como acoptacexemplo, em
algumas espécies dos géneRssa(Dobsonet al 1990) eRanunculus
(Bergstromet al. 1995), Asphodellus(Sawidis et al. 2008) e Boronia
(MacTavish & Menary 1997), respectivamente. Essssivel localizagéo
interna leva a que, para alguns autores (Effreegl 2005), os osmoforos
ndo sejam considerados estruturas secretoras &xtema presente
publicacdo, como se firmou no cap. 1.3, considesanes osmaforos
estruturas externas e internas.

Alguns autores (Bergougnowet al. 2007; Vogel 1962) consideram os
osmdéforos especificos da familia Orchidaceae. Ngdtmtas as fragrancias
sdo emitidas por estruturas morfologicamente difgaglas e muito
complexas, consistindo num tecido glandular intesitaado entre os feixes
vasculares e a epiderme superior de pétalas e céjals sdo ricas em
amido; o odor emitido deve-se a um exsudado smdi no reticulo
endoplasmatico e excretado através do plasmalgma, @ que se formam
poros na cuticula, permitindo a sua saida.

O estudo da estrutura dos osmoforos do labelogiédras espontaneas,
Ophris fuscalLink e O. lutea(Gouan) Cav. mostrou que eram constituidos
por células epidérmicas secretoras, grandes e meledisa, papilas com
forma abobadada ocorrendo nas margens e na reigid da superficie
abaxial do labelo, e por duas ou trés camadas ld&aséarenquimatosas
subsecretoras (Ascenséioal. 2005).

A fragrancia em muitas flores é devida a preseegeothpostos volateis
de natureza terpénica, embora possam encontranda autros tipos de
componentes. Por exemplo, em plantas da familid\caseae apontaram-se
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aminas e amonia (Dumas (1984b). Nalgumas espéstas substancias
foram identificadas conjuntamente com terpenosaesido assinalado um
certo ritmo da emissdo de odores, especialmenteimag nas flores que
abrem de noite. Aquele autor sublinha que as sutiat odoriferas
libertadas variam segundo as espécies vegetais & sua fluorescéncia, sob
a radiacdo ultravioleta solar, as tornam visiveigrap os insectos
polinizadores. Os osmoforos de certas orquideaserigod libertar
substancias atractivas para os polinizadores Apoidachos, analogas a
certas feromonas e que, também, as fémeas serraflast pelo brilho
caracteristico dos produtos acumulados nos osngfemmparavel ao dos
machos da mesma espécie (Dumas 1984b).

Vogel (1990) caracterizou os osmoéforos como tendmdgs células
epidérmicas papilosas e arejamento interno devigkpacos intercelulares.

Na maioria dos casos, quando séo produzidos aramabrel das flores,
a epiderme das pétalas esta envolvida na sua aif&$nertet al 2005).
Em muitas plantas, nomeadamente no géResa a epiderme superior das
pétalas apresenta células cénicas papilosas @Figk.3 41.2), enquanto na
epiderme inferior as células sdo achatadas. Asepas) parecem estar
envolvidas na melhor difusdo dos raios solarestribmmndo também para
uma maior atractividade das flores (Kay al. 1981). Alguns autores
defendem que a forma cénica dessas células tamdnérete a difuséo de
compostos (Glover & Martin 2002). Bergougnoeixal (2007) mostraram
que, ao contrario do que se pensava, os doisdipaglulas da epiderme das
pétalas, papilosas e achatadas, estdo envolvidsintese e armazenamento
de compostos volateis (Fig. 41.3). Recorrendo ageamte de Nadi é
possivel inferir a natureza terpénica desses cdogpoecalizados em
pequenas vesiculas (Fig. 41.4).

Noutros casos, ndo sdo evidentes estruturas eispersponsaveis pela
fragrancia das flores, parecendo as substanciasei®kerem libertadas por
emissao difusa, a partir de células de lobos pdegdpcomo o verificado em
Myrabilis jalapaL. (Nyctagnaceae) por Effmeet al. (2005). Estes autores
identificaram que, entre varios constituintes, o®naterpenos estao
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presentes e H)j-pf-ocimeno € o0 componente com maior fragrancia.
Langenheim (1981) cita diversos trabalhos sobre nesnoterpenos
identificados nas fragancias de leguminosas, refericerca de quarenta
destes compostos identificados nos o6leos essentttass, como por
exemplo o ocimeno, 0 mirceno e o limoneno.

A funcgdo atribuida aos osmoéforos, naturalmenteatéaecéo de insectos
para a polinizacéo.

Sazimaet al. (1993) relataram a estrutura anatomica nos eldbsra
conectivos das anteras deyphomandra(Solanaceae) que produzem
perfume como uma recompensa floral para abelhas.

A atraccdo dos insectos parece ser, em muitasiesptambém devida
as cores das pegas florais. Varios estudos mastrdiferentes padrdes de
reflectancia ultravioleta que funcionardo como gui@ reconhecimento e
orientacdo dos insectos na procura do néctar, pedmi a polinizacdo
entomdfila. A identificacdo dos pigmentos das pdi@sis de numerosas
espécies das Papilionoideae e a sua influénciaiahagia da reproducéo
foram detalhadamente revistas por Kay (1987) e wou@no grupo de
flavondides parece estar envolvido na absorcaavidieta.

Flavonas, flavonois, flavanonas, antocianinas,ocmgls e auronas, sdo
os flavondides principais responsaveis pela pigatéat de flores nas
angiospérmicas, com a aparente funcdo especial tdEr agentes
polinizadores. Presentes, também, em células epicks, onde asseguram
proteccdo contra os efeitos da radiacdo ultradplebnferem resisténcia
contra alguns agentes patogénicos e contribuemaf@star herbivoros.

O estudo de estratégias de espécies para a idstatde grandes
populagbes, com caracter infestante, mostrou alénéiia positiva, na
atraccdo de insectos polinizadores, das floresifedas, capazes de reflectir
o ultravioleta e o azul (Mulligan & Kevan 1973).
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Fig. 41— Epiderme superior de pét de Rosasp.: 1 —células conicas papilose
osmoforos, com vacuolo corado naturalmente comcartmas (m.o.); 2—
pormenor de osmoforos de superficistriada (m.e.v.); 3 —pormenor de
osmoforos, com armazenamento de compostos (seatas));( 4 — natureze
terpénica dos compostos armazenados (setas),ddenciada com o Reager
de Nadi.
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4 — ESTRUTURAS SECRETORAS INTERNAS

4.1 — Células secretoras ou idioblastos

As estruturas secretoras internas mais simplessemi@n-se como
células isoladas ou grupos de células, por vezemaler dimensdo. Séo
designados deélulas secretorasou idioblastos e podem encontrar-se em
todos os 6rgaos e estruturas, quer vegetativasrgpesdutoras, e por isso
tém importdncia taxonomica (Setoguckt al 1993; Foster 1956).
Diferenciam-se dos restantes elementos celularesaguodeiam pela sua
forma e contetdo diversificado que pode englobarerdos cristais,
mucilagens, taninos e 6leos. A natureza quimicaedpconteudo serve de
base a sua classificagdo, para cuja ordem se sagsgea aparente
complexidade.

Anteriormente j& se fez referéncia a producdo decilagens,
frequentemente também em estruturas secretoras@tatendendo ao seu
processo de sintese e acumulacao.

4.1.1 — Células com inclusdes minerais

A observacdo de inclusdes celulares minerais, uuigate designadas
de cristais, € comum, quer em células de paréngquimer em células
epidérmicas, semelhantes as restantes célulassdess#os ou, por vezes,
consideravelmente modificadas.

s

Para muitos autores € discutivel considerar aslaséluicas em
substancias minerais como estruturas secretoras;a das substancias
minerais mais vulgarmente depositadas é o oxaktcattio, em diferentes
formas de cristalizacdo, consoante o grau de higliatdo composto, formas
isoladas ou associadas, tomando diferentes de8igmafCosta 2001):
formas poliédricas isoladas, cristais prismatid¢eg.(42), ou aglutinados em
forma de estrela mdltipla, asusas (Fig. 43); formas aciculares isoladas ou
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dispostas em molhos com os elementos paralelos sintafides (Fig. 44),
ou dispostos radialmentegsferocristais (Fig. 45). Por vezes ainda
acumulam-se numa célula numerosos cristais pegueomsum aspecto de
poeira ou areia. As células em que se formam ataigi podem morrer
depois da sua deposi¢do completada (Esau 1965).

Nalguns casos, a acumulacdo de rafides de oxatat@ldio tem sido
observada em vacuolos de células de parénquimae oachbém se
acumulam grandes quantidades de mucilagens (Bout®®®). Tal é
observado, por exemplo, em folhas de plantas suasiecomoAloe sp. e

Agavesp.

Franceschi & Horner (1980) e Franceschi (2001) sgm@ram uma
ampliada revisdo sobre a formacéo dos cristaisxdtatm de célcio e suas
possiveis fungdes.

15k U ®1lBE0 18wy ©

Fig. 42— Cristais de oxalato de calcio prismaticos (3etas células de parénquima
do peciolo de folha dEicus elasticaRoxb. (m.e.v.).
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Fig. 43 — Drusas: 1- células de parénquima do peciolo de folhaHedera sp.
(m.o.); 2 —célula do parénquima do cauleTamarixsp. (m.e.v.).

1@pkm

Fig. 44 — Rafide;, com elementos dispostos paralelamergs) células d
parénquima clorofilino de foll de Tradescantiasp.: 1 — m.e.v.; 2 — m.o.
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Fig. 45 — Rafides com elementos dispostos radialmente, fodmassferocristai
(setas), ensideritissp. (m.e.v..

Varias acc¢oes té-lhe sido atribuidas. Ha evidéncia de que a sinde
oxalato esta relacionaccom o balango ionico, pelo que, os seus cri
podem ser a manifestacao de um esfor¢o para a empdiat de um equilibr
ibnico. Em muitas plantas, o oxalato ndo é metahdb ou -0 muito
lentamente, sendo considerado um produto final dsalolismo; s
idioblastos de cristais podem corresponder a remce acido oslico que
se estaria a acumular em quantidades toxicas.UPar lado, a formacao di
idioblastos estd dependente da disponibilidadeatinoce, sob condigdes
stresse deste elemento cristais podem ser reabsorvidos, indicando
funcdo de reserva. Finalmente, tem também sidorisiaggue os cristai
actuam como estruturas de suporte ou como meioecpooes contr
animais pela sua toxidade (Mol«-Flores 2001).

A presenca de crisis de oxalato de calcio, cuja cristalografia
plantas foi abordada por F-rWyssling (1981), tem sido considerada cc
um caracter taxonémico e varios trabalhos, sobigiospérmicas, destace
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esse aspecto (Stace 1989; Prychid & Rudall 1928sldnet al 2001;
Nakata 2003).

A precipitacdo de carbonato de célcio toma a des#m decistolitos e
ocorre geralmente em células do tecido epidérmigosobepidérmico,
vulgarmente chamadas ti®cistos. Estes depdsitos ocorrem frequentes nas
Urticales e sao utilizados como caracter sisteimatie acordo com a forma
e posicao em que se apresentam (Groult 1999; Ditk600). Também séo
muito vulgares no génefécus (Fig. 46).

Os cistolitos tomam como formas mais frequentes siriea, a
baciliforme e a fusiforme, e surgem solitarios @s pares e encontram-se
suspensos no interior do litocisto por meio de weddmculo, de natureza
celulésica. Groult (1999) relaciona a forma, dindens densidade e
orientagao destes cristais com a nervura cenagresenca dos mesmos nas
faces adaxial e abaxial e considera estes cristam® caracter diferenciador
no géneroPilea (Urticaceae). O namero e dimensdo dos cistolitatepo
estar relacionados com defesas contra a herbigar@an os mecanismos de
retirada de excesso de calcio absorvido do soldog@fe & Chalk 1983),
também ja referidos para os cristais de oxalatcatigo. Tal como acontece
para o oxalato de calcio, estas estruturas resuleadeposito de substancias
que de outro modo seriam toxicas para a planta.

A maioria das Poaceae apresenta depésitos de adlicdvel do [imen
das células epidérmicas, formandétolitos, também designados
vulgarmente deorpos de silicaFig. 47). Nalgumas espécies desta familia a
silica constitui 2 a 6 % do seu peso seco, 0 guauio superior ao
encontrado na maioria das Dicotiledéneas (Russ®l)1®s formas destes
cristais sdo muito variadas, sendo mesmo caractdifesenciadores
(Kaufmanet al. 1985) e a sua presenca torna as plantas um pbuasi\as,
sendo que a sua funcao estara relacionada conviwéab{Huntet al 2008)

e 0 aumento de resisténcia, pois conferem maiasrsugm Orgdos pouco
lenhificados (Antunes & Sevinate-Pinto 2006).
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Fig. 46— Cistolitos em células da hipoderme da folh&ides elasticaRoxb. (setas)
(m.e.v.).

18K m

Fig. 47 — Depositos de silica ao nivel das células epimb@srdeAristida cardosoi
Cout. (m.e.v.).
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4.1.2 — Células taniniferas

A acumulacdo de taninos ocorre ao nivel dos vaslUotdulares de
células de diferentes tecidos, desde a epidernge 4B) até ao parénquima
medular, tratando-se provavelmente de uma secpgenvolve transporte
activo. Alguns autores, ao se referirem a este dpocélulas secretoras,
falam em células taniniferas (Fahn 1990). Paraosutestas células com
acumulacdo de taninos ndo devem ser considerada® @struturas
secretoras, tratando-se de produtos do metaboksmundario, cuja sintese
decorre do seu funcionamento regular.

Fig. 48 — Tecido epidérmico
inferior de I6bulo de folhale
Pterium Desv, apods teste
histoquimico com dicromato
de potassio, evidenciando,
pela cor castanha, a presenca
de taninos nos vacuolos
(m.o.).
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4.1.3 — Células oleiferas

As secrecdes lipofilicas podem ocorrer em céludasesoras internas —
células oleiferas — que alguns autores designam palaioforos ou
elaiodocogMorais-Silva 1952).

As células oleiferassdo bastante comuns e distinguem-se das outras
pelo seu citoplasma denso, devido a presenca deasgias de natureza
lipidica.

Estudos ultra-estruturais mostram que se desenvoliaiito cedo
durante a ontogenia de estruturas vegetativasredpvas, passando por
trés fases de desenvolvimento: i) células com gareglular primaria,
citoplasma translicido e plastos sem tilacoidgsdepdsitos de suberina,
interiores a parede celular priméaria, e citoplassesn alteracoes; iii)
depoésitos adicionais de celulose, internos a cantEdasuberina, onde
aparecem protuberancias em forma de sino, a chaotguda, a que mais
tarde se podem ligar os corpos oleosos (Bakker &itSen 1990). Esta
ultra-estutura dos idioblastos oleosos verificaese varias plantas e em
alguns casos os lipidos podem aparecer dispersogitaplasma ou
agrupados nos plastos, formando elaioplastos. iostente pode ocorrer a
degeneracao das células, permanecendo contudtoaseeagdes de lipidos,
ligadas a cupula (Mariamt al 1989; Baas & Gregory 1985; Maron & Fahn
1979). Estruturas secretoras deste tipo podemmnemniadas em todos 0s
orgdos das plantas, como nas cascas dos cauldisas @ Magnoliaceae
(Fig. 49) e de Lauraceae (Maron & Fahn 1979).

Também em algumas sementes, quer no endosperma npser
cotilédones, encontram-se células oleorresinosaso crespectivamente, as
de Ricinus sp. e nas do amendoimArachis hypogaealL. e 0 mesmo se
verifica no rizoma de gengibrginziber officinaleRoscoe.

Rodriguez-Saona & Thrumble (2000) verificaram gpeaimadamente
2% das células do mesocarpo do fruto do abaPatesea americaniill.
era constituido por células de 6leo. Foram tambbeerwadas células de
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6leo semelhantes nas folhas, caules e raizes daanpdant. Outros estudo
indicam uma composi¢do Unica do 6leo deste frupmntando para
presenca de compostos de natureza terpénica. Tambémbdrgaos (
Magnolia sp., referenciados anteriormente, foram identifisadactona:
sesquiterpénicass@nzereet al.2001).

A funcao das secrec¢0es lipofilicas, como de corogastrpénicos, nel
sempre esta bem esclarecida. Em muitos casos,e-se que tenham acg
defensiva por serem repelentes para insectos esoatrimais e, noutro
actuem em sentido oposto como atractivos com vansagpara
polinizacdo. Efeitos alelopaticos, ou seja, int@reia prejudicial n
fisiologia de plantas vizinhas, tém sido esdos em muitas plantas como
desenvolve em 5.3

Fig. 49— Células de 6leo localizadas ao nivel do parénquaiorafilino de folhas d¢
Magnoliasp. (m.e.v.)

Loz



4.2 - Camaras ou bolsas secretoras

O processo de formacgdo de estruturas secretomxaast-camaras ou
bolsas (forma mais ou menos globosa) canais (forma cilindrica) —,
acumulando substancias lipofilicaem sido largamente discutido e ja foi
abordado anteriormente. Diversos autores, em edfakileiros, utilizam o
termocavidadessecretoras, em vez de camaras ou bolsas.

Lembra-se que na formacdo de camaras secretoraig@gEneas, uma
célula inicial sofre divisdes sucessivas, origiranch pequeno meato entre
as células resultantes, que sofrem novas divisG@igmam uma camara.
Esta é geralmente delimitada por 2 camadas deasé&rh que a camada
interna segrega 0s compostos que se acumulam edointda cémara,
propriamente dito.

No processo lisigéneo as glandulas podem formaes® resposta a
lesBes, ocorrendo a lise completa de algumas séjula ficam rodeadas por
outras, ndo inteiramente desintegradas; as sesregifgnam-se nas células
antes da sua desintegracao.

Em Hypericum sp., observam-se diferentes tipos de estruturas
glandulares (Metcalfe & Chalk 1950; Fahn 1979a;t&wm et al 1999;
Ciccarelliet al 2001a; Magget al. 2004), (Figs. 50, 51.1 e 51.2), que sé&o o
local de sintese e acumulacéo de diferentes métabal que séo atribuidas
algumas actividades biolégicas importantes (Bonddir& Morazzoni
1995; Nahrstedt & Butterweck 1997). Em algumas @spédeste género as
camaras secretoras podem ser translicidas e egEigas0). As primeiras
predominam nas folhas, sdo pouco cutinizadas eoet® ttansversal vemos
que sdo cavidades delimitadas por uma camada déagseachatadas de
parede celular fina, envolvida por uma outra camddacélulas menos
achatada e de parede celular mais espessa (R3y. 51.
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Fig. 50 — Hypericum perforatui L.:
folha seca, vista de fac
evidenciandesse numerosas camai
secretorastransltcidas no limbo

camarassecretoras escuras (sS) na
margem foliar

A secregdo acumulada no interior destas estrutesgge positivameni
em testes histoquimicos dirigidos a alguns compgadtonatureza lipofilica
hidrofilica, tais comdipidos totais (Fig. 51.4)Yleos essenciais e mucilag
(Maggi et al. 2004. A presenca de flavondides também foi detectad:
autofluorescéncia, sob Iluz ultravioleta, sobretuglm glandulas ma
superficiais (Fig. 51.5). E sabido que a acumulag@ste compostos n
superficie foliar é importante na protec¢éo a igbaultravioleta (Harborr
1993) e a sua associagdo com outros compostos adamente terpenoid
ja foi assinalada em algumas Lamiaceae (ket al 1999).

Para Curtis & Lersten (1990) modo predominante de formacgéo
camaradranslucidas erHypericumé o esquizogéneo, enquantccamaras
escuras, nodulos de cor preta ou avermelhada, ittddos por un
aglomerado de célulede citoplasma denso e granular rodeadc uma
camada de célas achatadas, apresentam um modo de formacéo

esquizolisigéneo (Curtis & Lersten 1990) ou muitcaisn complexc
(Ciccarelli et al 2001b), envolvendo um transporte activo, a char
secrecdo ecrina (Oneet al 2002).
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Fig. 51 — Cortes transversais de foll
Hypericum sp., observandee camara
secretoras inseridas nos parénqui
clorofilinos em palicada e lacuno

1 —Hypericumx inodorumMill. (m.o.); 2
—H. androsaemunh. (m.e.v.);

3 —H. androsaemunt.. (m.e.v.), pomenor de camara secretora, delimitada por
camada de células achatadas, envolvida por uma @mamada de células n
achatadas;4 -H. grandifoliumr Choisy, corte ndo fixado, submetido ao t¢
histoquimico de Vermell de Sudéao Ill, para deteccdo deidfs totais, resultad
positivo, coloracdo vermelha;— H. calycinumL. corte ndo fixado, microscopia
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fluorescéncia, lampada de UV, emissdo de autoffeérecia azul, caracteristica
presenca de flavonoid

Vérios autores referem que o processo ormagdo das camar
secretoras em Myrtaceae serd o processo esquizo{@ag & Carr 197C
Brocheriou 1976), como eEucaliptus globulusabill, ondesédo abundante
camaras nas folhas (Costa 1975), cujo inicio dadgéo é documentada
Fig. 52.

Fig. 52 — Cémaras secretoras
folha de Eucalyptus globulu Labill.

em formacao(Reproduzido de Domingc
1954)

A distribuicdo das glandulas estudada em numersacies do géne
Eucalyptus(Carr & Carr 1969), tem interesse taxondn Encontrar-se,
ainda, glandulas na medula de algumas espécies leemaf secundario ¢
no suber, noutras espécies; a sua formacado cooggads cotilédones e |
hipocétilo num estadio de desenvolvimento do ensbniduito inicial,
embora a secrecdo de 6essencial s6 s@é, durante a germinacdo, qual
os cotilédones se expandem e separam um do osérdoenam verdes (Ce
& Carr 1970).

Nas Rutaceae o processo de formacdo ndo parece IFESMO en
diferentes géneros e varias hipdteses tém sidecands, mesmo dentde
um mesmo género, como ¢Citrus sp.onde os trés processos de forme
sdo considerados nas camaras secreldas folhas. Também enRuta
chalepensid.., idéntico problema se coloca, mas estudos deostopie
Optica e electrénica de transmissdo apo para um processo inicialmer
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esquizogénico passando posteriormente a um prodisggneo (Antunes
1985).

A sequéncia da formacdo duma camaraCiteus deliciosaTen. foi
descrita por Bosabalidis & Tsekos (1982a), mostagde a abertura do
espaco intercelular central é lisigénea; a cavidaalece iniciar-se pela
destruicdo duma simples célula central que prolgaesente se estende a
outras células vizinhas, constituindo-se um esjaigwcelular central com
reminiscéncias das células destruidas e que se poskeriormente de 6leos
essenciais. Os autores consideram que as duasscéhitiais vao dar
origem, uma a glandula e a outra a uma espéciediestal. Bosabalidis &
Tsekos (1982b) discutem e defendem que os 6leopasios por terpenos
sdo formados em plastos, e observaram a presencastlaturas,
denominadas lomassomatembrando configuracdes semelhantes a mielina
ao longo das paredes das células secretoras agaegtté relacionadas com
0 movimento apoplastico das substancias segregaakias estruturas
provavelmente estéo ligadas a transporte de entiticas para a dissolucao
da matrix ndo celulésica de paredes resultandoomaaf;do dum sistema
capilar entre as microfibrilas.

A composicdo quimica das secrecbes € geralment® owinplexa. A
titulo de exemplo, refere-se que a analise dosd@ssenciais nas estruturas
secretoras no mesofilo das folhas e na regidocebdbs peciolos dRustia
formosa (Cham. & Schitdl.) Klotzsch,espécie da familia Rubiaceae,
evidenciou um complexo de, pelo menos, 75 compesgmhormente de
composicao sesquiterpendide (Viedtaal 2001).

! Estruturas membranosas, frequentemente contenabraeas internas, localizadas entre o plasmalema
e a parede de células.
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4.3 - Canais secretores

Quando a formacdo de estruturas secretoras esquizag se verifica
numa fiada de células, resulta a formagdo de umalcaecretor
constituindo-se entdo espacos tubiformes, oriestado sentido do maior
eixo dos 6rgdos. Sao observaveis em varias plantae Hypericum(todos
os orgdos, menos folhas) (Bottegaal. 1999; Ciccarelliet al 2001a) e em
exemplares de Pinaceae, Myrtaceae e Rutaceae @D@dth

Nas coniferas os canais resiniferos esquizogéfégs 63 e 54) podem
aparecer de modo natural ou na sequéncia de lesdgge em algumas
espécies tem um aproveitamento para fins industriai

Nas folhas das resinosas observam-se canais de fesigitudinais,
embora, ao longo de toda a folha, possam n&do séinaos ou variarem de
didmetro; o numero e disposicdo dos canais resisiféolheares sdo
bastante varidveis, como se observa no estudo abbtes desenvolvido por
Franco (1950). EnRinussp., os canais estado rodeados por uma camada de
células epiteliais secretoras de parede celula, findeadas por outras
camadas de células de parede mais espessa, as @dubainha, ricas em
substancias pécticas.

A sintese da resina parece ocorrer separadamente vans
compartimentos celulares, como plastos, reticulodoglasmatico,
mitocondrias, membrana nuclear e aparelho de Gdlgbvavelmente,
formar-se-ao diferentes frac¢cdes da resina noowariganelos (Fahn &
Benayoun 1976). Benayoun & Fahn (1979) sugerem queeticulo
endoplasmatico, além de intervir na sintese daaeBberta a resina para o
exterior do protoplasma. A resina produzida noeparde Golgi e restantes
organelos parece ser eliminada por invaginacdeplakmalema. Aqueles
autores sugerem, ainda, que o aparelho de Golgjaesnvolvido na
dissolucdo da lamela média, na regido da formagamadal de resina, pela
secrec¢do de enzimas liticas.
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Fig. 53 — Formacao esquizogéna Fig. 54— Canal de resina ja formad
canal de resina deinus pinaste Aiton, na folha dePinus pinasteAiton.

nas proximidades do cambio do cai

notemse as células epiteliais antes

abertura do canal, maiores do que

vizinhas.(Adaptado de Azinheira 19t

Carde & Bernar-Dagan (1980) referem que, no pinheiro, a produgs
hidrocarbonetos monoterpénicos € um fenémeno jywemporario, que <
realiza nas células epiteliais dos canais resodfeilos monoterpen:
aparecem no espaco intermembrandrio doslucros de leucoplastc
multilobados; os hidrocarbonetos quiterpénicos sao elaborados de m
continuo no reticulo endoplasmatico de tecidosas@ecializados

As células dos canais de resina do pinheiro comi@ito maior numer:
de plastos do que aélulas corticais vizinhas (Wooding Borthcote 1965¢
1965b). Quintela (1955) procurou estudar a intéfacgas producde
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amilaceas da folha com as préticas de resinagem.

Relativamente as madeiras de espécies gimnospérmioa caracter
importante a ter em conta é a presenca ou ausé@actanais de resina.
Encontram-se canais de resinarmais no lenho de certas “resinosas”
(exemplos: géneroRinus Pseudotsugalarix e Picegd enquanto, noutros
casos, ndo aparecem com regularidade e somenten@oreaccdo a uma
lesdo que atinja a arvore, em vida (Ferreirinh&®&).9(exemplos: géneros
Abies Tsuga Sequoia etc.), denominadoganais traumaticos que se
distinguem dosiormaispor se disporem em faixas tangenciais e localizados
apenas em certas zonas do material lenhoso. Oss aimaesina normais
disp6em-se tantdongitudinalmentecomo transversalmenteneste altimo

caso, incluidos na parte média de raios lenhosos.

As resinas parecem ter um papel de protecgdo défeias a ferimentos
e ataques de insectos.

Em certas plantas adaptadas a condi¢des aridaanéequas resinas que
cobrem as gemas e as folhas diminuem a transpiragioular e podem
reduzir a temperatura das folhas pelo aumento diag&o reflectida (Dell
1977).

Também a familia Apiaceae se caracteriza pela prasee canais
secretores esquizogénicos observaveis nos difsrémggios das plantas e
geralmente também inseridos préximo de nervurasnpanhando assim o0s
vasos de transporte. Nesta familia, o fruto caristieo € um esquisocarpo
(diaguénio) que na maturacdo se separa em doisar@s mMonosSpermicos,
que permanecem ligados ao carpoforo; ao nivel dki caericarpo, é
possivel observarem-se canais secretores (Figsébilo que cada canal é
delimitado por um anel de células secretoras (@retsal. 2008).

As Apiaceae sdo conhecidas pelas suas essén@sis@sr muitas delas
localizadas precisamente em frutos, 0 que motigawuso na alimentacao
como condimento, caso déoriander sp., e na medicina popular. No
entanto, convém nao esquecer a elevada toxicidadalglimas espécies
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desta familia, como alguns exemplare:Coniumsp. (Reynold2005; Klein
1987).

Fig. 55 —Frutode Tornabenea insulari(Parl. ex Webb) Parl. ex Webh — Corte
transversal, observan-se seis canais secretores (m.e.v., barra 2850, B —
pormenor de um canal secretor (m, barra 1Qum). (Reproduzido d&rosscet al.

2008)

4.4 — Laticiferos

Os laticiferos saostruturas secretoras internas produtorakati, um
fluido de composicdo complexa contendo inUmerascpéas em sipensao.
Em regra o latex tem aparéncia leitosa ou am-acastanhada, mas pode
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incolor, como sucede em muitas familtropicais, ou exibir outras cores
que, em contacto com o ar, coagula chegando mesmduzecer (Mahlber
1993).

O latex pode s produzido por células isoladas ou mais frequentén
emvasos laticifero; é facilmente observavel apés cortes em (s como
raizes de alfacé,actucasp. (Fig. 58, caules, folhas e frutos, de exemple
de vérias familias, de entre elas, ApocynacPapaveraceae, Euphorbiac
e Asteraceae (Metcalfe 19¢

Fig. 56 — Secrecdo de latex em raiz
Lactucasp., apds um corteansvers:.

A natureza quimica do latex é muito complexa eadaripodendo cont
hidratos de carbono, proteinas, lipii alcaldides, taninos, mucilagel
gomas, vitaminas, acidos, sais, cristais,

Gréos de amido podem obse-se, no fludo laticifero tendo, por veze
formas bizarras, como de bastonete ou de 0ssc57).

Os lacticiferos sdo um grupo de estruturauito heterogéneo
morfologicamente complexo. As suas células inicieitdo desde log
presentes no embrido e em algumas plantas fc-se novas iniciais el
diferentes tecidos, de modo que no estado adulto planta tendera a t
mais laticiferos do quno estado jovem (Fahn 1979a).

De acordo com o numero de células que os constitosnfaticiferos
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classificamse em dois tipos. Com apenas uma célula, temoatioffdros
ndo articulados ou apocitico$. Estes séo células vivas extraordinariam
longas, que podem estenc-se desde a raiz até as folhas. Resultar
repetidasdivisdes celulare sem a formagéo de paredes transversais
cujo vactolo se acumula o lat®. O crescimento destas célu
polinucleadas, que pam atingir varios metros, dée de modo intrusiv
entre as células dos tecidos contiguos, ocupandspas;os intercelulare

— oo
- ‘___...--"""'I-R -
e Fig. 57 — Granulos de amido do lai

de Euphorbia balsamiferaAiton. (m
0.).

¥

A localizacdo e o grau de ramificacdo dos vasos aréioulados sa
bastante variaveis com as espécies que os possimm.frequéncia, ¢
vasos principais estédo exteriores ao cilindro ctorddo caule, ramificanc-
se quer para o cortex quer [ a medula. Ocorrem também noutros 6rg
em raizes e folhas e nestas também seguem ossteciddutores, poden:

2 Alguns autores utilizam designac&o de tubos laticiferos continuos.

3 Embora nas obras de anatomia mais consagradasateijacdo generalizada de que os vasos
articulados se formam por divisdes nucleares sivesssem se dar a citocinese, Como ocorre em 1o
de fungos, oinvestigador brasileiro Milanez com base em nunarosbservacdes do embrido
Cryptostegia grandifloraR.Br. e deEuphorbiasp. (Milanez 1954, 1959, 196®61, 1966; Milanez ¢
Neto 1956) contestou veementemente aquela explicegdocitica defendendo e a formagéo dest
vasos é devida a fuséo rapida e completa de cétulgsorcdes de células, col lise das paredes. Pari
autor o sistema laticifero contém nicleos de dugems: 0s presentes nos elementos laticiferomisie
os nulcleos resultagd da incorporagdo de novos protoplas
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ramificar-se pelo mesofilo.

Em alguns géneros, por exempl@annabis (Moraceae), Urtica
(Urticaceae) &/inca (Apocynaceae) os lacticiferos ndo articulados s n
ramificados e 0 seu crescimento é simplastico,ésto citoplasma de varias
células funde-se, o0 mesmo ndo acontecendo aosnseleos, ocorrendo
laticiferos multinucleados. Noutros casos, comderium (Fig. 58)
(Apocynaceae)i-uphorbia(Euphorbiaceae) Eicus (Moraceae) (Fig. 59ps
laticiferos néo articulados podem ramificar-se & pezes formar uma
auténtica rede. EM. oleandell., verificou-se que o latex contém pectinase
e esta enzima facilitara a penetracao da paredicabs células dos tecidos
adjacentes (Allen & Nessler 1984).

O outro tipo de laticiferos € formado por numerassdslas e designa-se
de articulado. As vérias células laticiferas encontram-se liga€atre si,
através de plasmodesmos, ou de auténticas perésralgd parede celular,
fazendo por isso lembrar um vaso de xilema. Nadesdaulto o protoplasma
chega a degenerar, falando-se nesse caso em seoodnérina.

Em alguns géneros, como efdlium e emMusg os laticiferos séo
articulados ndo anastomosados. Isto verifica-sequeor ocorre uma
desdiferenciacdo continua de células parenquimatysacélulas laticiferas,
formando-se perfuracdes com as células ja existemteque permite a
referida comunicagéo citoplasmatica entre todalasas.
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Fig. 58— Laticiferos nao
articulados (setaa folha
deNerium oleander
(m.o.).

Fig. 59 — Laticiferos
ndo articulados (setas),
acompanhando 0s
tecidos condutores (seta
com bola), do peciolo
de folha de Ficus
elastica(m.o.).

Noutras espécies os laticiferos sédo articuladostamasados, visto que
os laticiferos se fundem entre si, formando una reilimendional que
atravessa a planta inteira (Demagtoal 2006). Tal € o caso em algumas
Apocinaceae e em exemplares ldeveasp., Papaversp., Lactucasp. e
Taraxacumsp Em P. somniferuni. os laticiferos sdo muito desenvolvidos
e abundantes no fruto (Nessler & Mahlberg 1978).
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Esau (1953) indicou familias em que se encontram tisos de vasos
laticiferos acima referidos:

nao articulados
ndo ramificados — Apocynaceae, Eucommiaceae, Moraceae,
Urticaceae (em parte);
ramificados — Apocynaceae, Asplepiadaceae, Euphorbiaceae (em

parte);
articulados:
ndo ramificados — Convolvulaceae, Liliaceae, Papaveraceae,
Sapotaceae, Urticaceae (em parte);
ramificados - Campanulaceae, Caricaceae, Asteraceae,

Euphorbiaceae (em parte), Papaveraceae

Alguns autores, como refere Giordani (1978), denami os laticiferos
articulados comopseudolaticiferos e consideram os articulados como
laticiferosverdadeiros

Uma perspectiva histérica dos problemas de termii@le de conceitos
sobre a formacgdo, classificacdo, distribuicdo, medgimento e estrutura
citolégica foram revistos por Mahlberg (1993).

A origem do latex tem sido muito discutida e pane@e ser idéntica nos
dois tipos de laticiferos. Giordani (1978) falawtea localizacao vacuolar do
latex nos vasos laticiferos ndo articulados, rastétduma secrec¢éo interna
do citoplasma para o vacuolo. As células madura®s taticifero néo
articulado séao, pois, células gigantes com um leisopa parietal envolvendo
um grande vacuolo central onde se acumulam os wodie secrecdo: este
vacuolo forma-se por um processo de autofagia eesepta um grande
lisossoma secundéario. A digestdo do citoplasmaralergob a acgdo de
hidrolases lisossomais, inicia-se logo nas regdjg@sais, mantendo-se a
actividade autofagica durante toda a vida do fatici No citoplasma
parietal do laticifero diferenciado forma-se umalerede cavidades de
natureza pro-vacuolar, e pela fusdo das membranasolres com o
tonoplasto central fica assegurada uma renovagécapente da membrana
vacuolar.
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Ainda de acordo com aquele autor, a acumulacdergertos no vacuolo
é especifica dos laticiferos ndo articulados gestedmodo, apresentam a
originalidade de acumularem, num compartimentodfild;, uma quantidade
importante de hidrocarbonetos politerpénicos hibvimios. Os vasos
laticiferos articulados tém um desenvolvimentoaudistrutural diferente dos
ndo articulados. Giordani (1979) observou na alface processo de
autofagia limitada: a maturagédo dos vasos naocfminpanhada de fuséo de
vacuolos.

Em plantas d®apaver somniferurh. e P. bracteatuniindl., os vasos
laticiferos articulados séo diferenciados no prd@éndas suas radiculas
associados com o floema, distinguindo-se as cétldasvasos das células
vizinhas, por nelas proliferarem vesiculas limigaggor uma membrana
aparentemente originada pelo reticulo endoplasmatiestas vesiculas
desenvolvem-se, por condensacdo de pequenas [aticonateriais
electronicamente densos e encontram-se concerdraglevadas de
alcaldides. Os plastos distribuem-se entre aquelaiulas nos elementos
maduros dos vasos; contém inclusdes de materiagdogdegrossivelmente
lipoproteinas, envolvidas por uma membrana aparent® resultante da
invaginagdo da membrana interna do plastos, masamwssuem tilacéides
ou graos de amido (Nessler & Mahlberg 1979).

As paredes das células laticiferas sdo primariastém elevada
proporcdo de substancias pécticas e hemicelulosés hidratadas e sdo
bastante el4sticas (Nessler & Mahlberg 1977).

A funcdo do tecido laticifero ndo esta bem escidaeSe a abundancia
de substancias organicas no latex e a localizagdte decido na planta
sugerem um papel de conducéo de substancias doasgéu pelo menos a
sua acumulacéo, o facto € que ndo tem havido exaée movimento dos
constituintes nos vasos laticiferos nem da sua linatéio. Por outro lado,
no latex sdo abundantes substancias de peso nalegigvado, como
terpenos polimerizados e resinas, aos quais asdgmareelulares séo
impermedveis, pelo que Esau (1965) admitiu terete@dos laticiferos um
papel fundamentalmente secretério, embora refirabém a possivel accéo
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no transporte de oxigénio, na protec¢cado contra @gim na regulacdo da
economia da agua na planta, por poderem absorweas égs tecidos

adjacentes. O latex tem sido relacionado com a alagdo de produtos

finais ou intermediérios do metabolismo mas a ap@da regeneragédo e em
guantidades semelhantes em varios intervalos deot@arecem indicar um

papel para além de secrecao (Fahn 1979a).

Uma funcéo de proteccéo a traumatismos foi evidelacpelo estudo da
ultraestrutura do latex deevea brasiliensigwilld. ex A. Juss.) Mull. Arg.
onde se deu a conhecer a existéncialuléides, particulas esféricas
membranosas, biologicamente activas que contémesaisdos minerais,
proteinas e acgUcares. Os lutdides sdo considenaito®vacuolos com
caracter lisossomal que quando séo praticadaéxisa planta coagulam
nos vasos fechando a ferida (Clowes & Juniper 1968fes processos da
coagulagdo e a accéo sobre eles de reguladoreestEnento, como os
geradores de etileno, tém sido estudados para gamseproducdo de latex
daH. brasiliensigBrzozowska-Hanowest al. 1979).
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5 —PRINCIPAIS GRUPOS DE METABOLITOS SECUNDARIOS
Breve referéncia a algumas aplicacdes

5.1 — Introducéo

As plantas tém sido, em todas as culturas e amldog tempos, uma
fonte inesgotavel de matérias-primas para varias fle entre eles, alimento,
protec¢cédo e medicamento.

Gracas aos progressos alcancados nos métodoscaralit isolamento
dos constituintes de plantas levaram a uma suigsiityprogressiva destas e
dos seus extractos, pelos compostos reconheciahos msponsaveis pelas
suas accoes bioldgicas e farmacoldgicas. No entpata muitos povos, as
plantas continuam a ser a principal fonte de reméiponivel, a mais
acessivel do ponto de vista econdmico e tambémica loulturalmente
aceite (Federicet al. 2005). Actualmente, também nos paises ocides¢ais
assiste a um ressurgimento de usos tradicionai$yinao o recurso a
plantas, em detrimento de farmacos de sinteseg|Kx07).

A biodiversidade global est4 a diminuir a grand®ai em parte devido
a actividade humana, mas a sua grande potenciajidatbr econémico e
até estratégico para o desenvolvimento de novamafins permanece
inquestionavel (Harvey 2000). As accdes medicirdgs muitas plantas
resultam da existéncia de uma grande variedademigituintes quimicos,
resultantes do seu metabolismo e que terdo sumgpdwo resultado do
préprio processo evolutivo (Harborne 1997; Taiz &gér 2006).

O metabolismo vegetal € usualmente alvo de umaragima entre
metabolismo primério e secundario. Esta separagécriada numa base
puramente funcional e, apesar de estar ultrapasaadia hoje se mantém
(Raven et al 2005). Os compostos primarios compreendem peein
glicidos e lipidos e tém uma distribuicdo geneaaliz nas plantas, pois
asseguram 0s processos metabdlicos essenciaismmstos secundarios
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nao tém uma distribuicdo tdo generalizada, normakngdo sintetizados em
muito pequenas quantidades, ndo estdo envolvidosfueigbes vitais
(fotossintese, respiracdo, sintese proteica, et@greditou-se que a sua
sintese ndo teria grande papel na vida das plassgaglo por iSSO mesmo
produtos secundérios. Actualmente sabe-se um pmaie sobre a sua
importancia fisiolégica e mediadora nas relac6an ocutros seres Vivos,
como, por exemplo, em fendmenos de alelopatiagdgvoria, ou de defesa
contra agentes patogénicos mas também de atracedovedtores
polinizadores e dispersores de sementes.

Alguns destes compostos tém especial destaqueddatiim quimica,
alimentar, cosmética, perfumaria e, é claro, na éaemacéutica. Muitos
constituem os principios activos responsaveis pamiaglas actividades
bioldgicas e farmacoldgicas, sendo uma fonte direet compostos para a
industria farmacéutica, contribuindo para cercad@® dos medicamentos
de sintese (Strobl 2000; Jassim & Naji 2003). R#m de serem uma fonte
primaria de compostos activos de dificil ou aténgjgossivel sintese quimica
(p. ex., alguns alcaléides), os produtos natu@istituem uma fonte de bio-
esqueletos que, apés modificacbes quimicas, ongimavos farmacos com
actividade incrementada (p. ex., a modificacaodstigrasterol est4 na base
da sintese de corticosteréides) podendo aindadoacicomo prototipos
base na construcdo de novos compostos, obtidosimiese quimica (p. ex.,
procaina e outros anestésicos locais).

A obtencdo e mercado de plantas aromaticas e madicfPAM) em
Portugal € mal conhecida, mas, no inicio do séagtimava-se que mais de
trés milhares de produtos aromaticos/medicinaislicoentares eram
comercializados por cerca de 80 empresas, de acomoDelgado-Sousa
(2005); esta autora referiu que, na Europa, seucgiasn anualmente dez
mil toneladas de PAM, utilizando-se mais de miléesps botanicas, 90%
das quais espontaneas.

Anteriormente, algumas referéncias foram feitas resolo valor
econdmico, real ou potencial, de certas plantas g@araccao industrial das
suas secrecdes, e as suas diversas utilizacOes, apgm do interesse
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indirecto, na polinizacdo, dos exsudados estigmsititl nectariferos, estes
afectando, ainda, a producao do mel. Anota-se ariépcia que hoje se da a
polinizacdo pelas abelhas nos pomares, lembradauemrosos trabalhos,
dos quais se refere o recente manual de TeixeBea&co (2006).

Neste capitulo, procura-se resumir 0s grupos qoBndas principais
secrecdes vegetais, bem como referir sumariamdgienas das suas
aplicacdes terapéuticas e no fabrico de medicamebem como as suas
outras utilizacbes, em cosmética, perfumaria, im@#lagro-alimentar, etc.

Sobre as caracteristicas quimicas de compostogtizattos nas
estruturas secretoras, o0 leitor poderd consultaiadiasimas obras,
lembrando-se, no entanto, a publicacdo didacticaPao-Ricardo &
Teixeira (1977). Se interessado na fitoterapiaatirglmente a Portugal,
encontra nas obras de Curdtaal (2007; 2008a) uma introducéo sobre os
principais grupos de constituintes. Outras obrasedautor e colaboradores
completam a informac¢édo nos dominios da farmacognesifitoquimica
(Cunha, 2008) e cosmética e dermatologia (2008b% obras mais antigas,
especialmente sobre a flora aromética e seu apmowemto, merecem
consulta como, por exemplo, as de Costa (1975)yesalbos essenciais de
Portugal e Angola, e os trabalhos sobre plantagcineds, percursores e ja
classicos, de Vasconcellos & Feio (1949) e de &€{860-63; 1973).

Ultimamente tém sido divulgados numerosos trabaltmgecolha de
plantas aromaticas e medicinais, cuja enumeragaseréa praticavel reunir
aqui, remetendo-se o leitor para a informacdo dadsd na colectanea de
intervengdes reunidas por Frazdo-Moreira & Fernsn(®005; Lousao
2008).

5.2 — Grupos de metabolitos secundérios: caractefisas gerais e
algumas aplica¢cbes

Nas plantas a sintese de compostos pode nao s@rratgpendendo de
factores genéticos e ambientais que exercem anfluéricia, ndo s6 sobre a
concentracdo final do composto, mas também sobresuas proprias
caracteristicas quimicas. A sintese e a composjgénica de metabolitos
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secundarios numa planta podem ser influenciadasnydtiplos factores,
ligados ao seu habitat (tipo de solo, exposicéar ®ohssociacdo vegetal com
outras espécies, por exemplo), a sua idade e tasild de vida em que é
feita a colheita, ao processo de secagem dos miatenlhidos e também
pelo método de extraccdo quimica. Deste modo, diemmento dos
factores envolvidos pode ser particularmente ingmbe, quer quando
estamos perante colheitas de materiais espontanesstambém quando
perante colheitas de materiais de cultura inter(§iigueiredoet al 2008).

Um exemplo disto € a variabilidade quimica verdi@eemMelaleuca
alternifolia (Maiden & Betch) Cheel, uma Myrtaceae originardaAdistralia,
cujos exemplares sdo a fonte de alguns Oéleos éasengnicos e com
elevado interesse comercial para as industriasafsuotica e cosmética
(Carsonet al 2006; Sheltoret al. 2004). Numerosos estudos tém sido
efectuados relacionando os factores genéticos eeatals envolvidos na
sintese e na composi¢do quimica dos Oleos essemmata espécie. Os
resultados obtidos sdo contraditérios: se por wip s andlises quimicas
feitas em Oleos essenciais de populagbes selvatgeMs alternifolia as
agrupam em diferentes quimiotipos, de acordo c@maaorigem geografica
(Homeret al 2000), estudos moleculares, recorrendo a isoasz(Butcher
et al 1992) e microssatélites (Rosseadtaal 1999), apontam para uma forte
influéncia ambiental na composicdo quimica dos Sjlemquanto outros
autores (Sheltoret al 2002) consideram que existe uma importante
influéncia genética sobre a composicao quimicaefesidos dleos.

Os metabolitos secundarios podem ser divididos e grupos
quimicamente distintos: os polifendis, os composamtados e o0s
terpendides, cujas vias de sintese se apresengamamente, no Quadro 2.
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Quadro 2 — Principais vias de sintese de polifendis, compostpstados

terpenoides.

CO, H,0

\

fotossintese

mono, oligo,
l poliosidos
eritrose - 4 fosfato <+——m— glucose
HETEROSIDOS
v
v <4+— fosfoenol piruvato fendis, quinonas,
xiquimato acidos gordos, lipidos, etc.
flavonoides,
antocianinas,
taninos, etc.
v POLIACETATOS
piruvato
v l
XIQUIMATOS
acetil-CoA | ——— mevalonato
ciclo de
cinamatos, Krebs
linhanos,
cumarinas, aminoacidos TERPENOS e
quinonas, etc. l ESTEROIDES
(3 l

monoterpenos,
sequiterpenos,
diterpenos, etc.

Proteinas, etc. ALCALOIDES
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5.2.1 — Compostos fendlicos

Este € um grupo de metabolitos secundarios muitstova que
normalmente é definido por apresentar um grupo oRildr funcional
fendlico, ligado a um nucleo benzénico (anel araoitQuimicamente sao
muito heterogéneos e essa diversidade estruturs ke diferentes
caracteristicas e abordagens no seu estudo, seadnmgétodo mais usado €
a cromatografia liquida ligada a espectrometrisndesa. Alguns compostos
fendlicos séo sollveis apenas em solventes orgaraatros séo soluveis em
agua e outros sao polimeros insollveis. Do pontwista metabdlico tém
origem em diferentes vias, de entre elas a viaadifto&iquimico, a mais

importante nas plantas superiores e a via do acetat

A via do é&cido xiquimico possibilita a conversédo mtecursores de
glicidos em C3 e C5 em aminoacidos aromaticos]alanina, tirosina e
triptofano.

S&o vérios os grupos de compostos fendlicos quedem considerar.
Abordam-se apenas os principais.

- Acidos fenolicos, derivados de acido benzéice@g, muito comuns quer
sob a forma livre quer na forma combinada, de ésteide heterésido.
Alguns exemplos: os &cidos benzdico, p-hidroxibemgo salicilico e
galhico.

- Acidos fenélicos derivados de acido cinamigeG3), também chamados
de fenilpropandides, alguns muito abundantes emstod grupos vegetais.
Exemplos: os acidos p-cumarico, cafeico e o clorioge
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- Cumarinas, lactonas de &cidos cindmicos ou lastteralpropandides, as
mais simples largamente distribuidas pelo reinoetag Em algumas

familias, como as Fabaceae, as Asteraceae, ase@piag& as Rutaceae,
encontram-se moléculas complexas como as furanetwaeacom um anel

furano; estas Ultimas séo particularmente téxieesdo activadas pela luz,
ligando-se as bases pirimidinas, citosina e timihagueando a transcricdo
celular.

- Flavonoides, um dos maiores grupos de compostodlides, quase
universal nas plantas, em particular nas plantasstees com flor, onde a
sua diversidade estrutural € maxima. Sdo congiguipor dois anéis
aromaticos ligados por uma ponte dg (s - C;- C). De acordo com o
grau de oxidacdo desta ponte, surgem diferentes tip flavondides. O seu
esqueleto base pode ter diferentes substituicdegpg hidroxilo e aclcares

sdo comuns e a sua presenca faz aumentar a shéidatle em agua.

Flavonas, flavonois, flavanonas, antocianinas,ocimgls e auronas, sao
os flavondides principais responsaveis pela pigagéat de flores nas
angiospérmicas, com a funcdo especial de atrameg@olinizadores. Estédo
presentes também nas células epidérmicas, ondguaaseprotec¢do contra
os efeitos da radiacdo ultravioleta, conferem t@&sisa contra alguns
agentes patogénicos e contribuem para afastavbevbi

As flavonas e os flavondis absorvem luz a compriogerde onda
menores do que as antocianinas (280-320 nm), mélo §®r iSSo visiveis ao
olho humano, mas sim detectaveis por insectos. t&&bém compostos
fotoprotectores de radiacdes ultravioleta que s®rgram noutros 0rgaos
aéreos, para além das flores.

As antocianinas sao pigmentos hidrossollveis respais pela
coloracdo da maioria das flores e dos frutos. Nlareza existem sob a
forma de heterésidos, acumulando-se nos vacUokbsélalas epidérmicas.
Sao quimicamente muito instaveis, alterando-sénfacite com variacdes de
temperatura, luminosidade e pH.
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As isoflavonas sdo um grupo de flavondides em quen@ B esta
deslocado. A maioria destes compostos foi isoladla Rabaceae, onde
parecem intervir como mediadores na interaccdoe entanobactérias
fixadoras de azoto e as raizes destas plantas.atéwdades bioldgicas
diversas, desde efeitos anti-estrogénios a ingdasicDentro deste grupo,
encontram-se as fitoalexinas, compostos sintetizapelas plantas na
resposta a infeccdes de bactérias e de fungos,amgueam a limitar a
dispersao destes agentes patogénicos.

Numerosos estudda vitro apontam para que os flavondides terdo um
papel relevante na inactivacdo de radicais liviestes formam-se na
sequéncia de numerosas reac¢fes metabolicas, geagi@m, entre outros,
com os fosfolipidos das membranas celulares e Al@Njo responsaveis por
alteracBes de acidos nucleicos, por mutacdes éheairmento celular.

z

Aos flavondides em geral € atribuida a capacidagedighinuir a
permeabilidade capilar, reforcando a sua resisérjastificando a sua
aplicacdo no tratamento de patologias cardiovasesulaOutros estudos
tentam determinar a actividade destes compostose sab células e os
sistemas implicados na resposta imunitaria.

De referir que as actividades protectoras desdritaigro ndo implicam
uma correlagdo directa da sua acgéeivo, ndo se devendo também, por
isso, falar de beneficios clinicos directos.

— Taninos, polimeros de polifendis, de peso molecuddevado,

compreendido entre 500 e 3000 Dalton. Existem dpiss, os taninos
condensados e os hidrolisaveis. Os primeiros, tamlmdamados de
proantocianidinas, sofrem hidrolise com &cidos efort originando

antocianidinas e foram isolados em praticamentestad grupos de plantas
terrestres.

Os taninos hidrolizaveis s@o polimeros heterogéngos sofrem
hidrélise mais facilmente e que contém acidos fea$] como o &cido
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galhico, e acucares simples, como a glucose. S&oo8) provocam a

precipitagdo de proteinas e diminuem o crescimeetcanimais quando

introduzidos regularmente na sua dieta. S&o compoatstringentes e
recentemente observou-se que alguns bloqueiam rma¢édo de uma

molécula sinalizadora que provoca a contraccdoades/sanguineos. Este
efeito estard na base dos beneficios atribuidosoasumo moderado de
vinho tinto.

- Quinonas, caracterizados por a sua sintese sefvpbsatravés de uma
diversidade de vias metabdlicas, isto em diferemtganismos, desde fungos
a angiospérmicas e também equinodermes e artrGpdées propriedades

antibacterianas e antifungicas.

5.2.2 — Compostos azotados

Um considerdvel nimero de compostos vegetais temto aza sua
estrutura. Neste grupo incluem-se os alcaléides@ioosidos cianogénicos,
a maioria biossintetizados a partir de aminoaci@o$isina, a tirosina e o
triptofano), em locais especificos da célula comastps ou células
especializadas de lacticiferos, sendo depois toaragns para os locais de
acumulagdo, normalmente em vacuolos de célulasaittos periféricos dos
diferentes 6rgdos vegetais.

Os alcaldides s&o um vasto grupo de compostos d@cos que incluem
alguns dos compostos com maior interesse farmacoldgncontram-se em
cerca de 20% de espécies, maioritariamente angiogyas, e caracterizam-
se pela sua natureza alcalina. Numa planta, o @dmtemn alcaléides é muito
variavel e raramente se encontra um Unico alcaldige antes uma mistura
complexa de alcaldides em que, por vezes, apengzesomina. O teor e
composi¢cado podem ainda variar de 6rgado para 6rgdoa mesma planta.
Por exemplo, a quinina acumula-se apenas na casdaodco estando
ausente nas folhas @nchona

- 990 -



A basicidade dos alcaldides permite-lhes formars sadm &cidos
minerais ou organicos. Os sais de alcaldides s&angente sollveis em
agua ou em alcoois diluidos e insoluveis em sobgeatganicos. Cré-se que
a sua principal funcdo para as plantas sera actaardefesa contra
predadores, em especial mamiferos. Efectivamentgosnisao toxicos,
podendo causar a morte e até em baixas concergraéde accdes
farmacoldgicas importantes e mesmo Unicas. Aprasenactividades
biolégicas muito variadas: sobre o sistema nernastral, onde actuam
quer como estimulantes, como a cafeina, quer cayeates depressores,
como a morfina; sobre o sistema nervoso auténoaipsa sintese proteica
e o transporte celular; e ainda como modeladoredmaticos. Estas
diferentes actividades biologicas levam a que asta ricas em alcaloides
tenham uma utilizacdo farmacéutica vasta e, par, isalitas sdo usadas
como matéria-prima para a extraccdo destes congoblaitos destes
produtos podem ser usados directamente em terepéctimo a morfina, ou
funcionar como protétipos que, apdés optimizacadgirmam moléculas
farmacologicamente mais activas, como 0 quinin@ @gtrutura esteve na
base da primaquina, um farmaco antimalarico.

Algumas familias botanicas sintetizam grupos palgres de alcaloides,
como as Solanaceae que sdo uma fonte de alcatéigesicos, presentes
em espécies dos génerdsropa Datura e Hyoscyamus Os alcaldides
pirrolizidinicos, encontrados sobretudo em alguésegos de Asteraceae e
de Boraginaceae, sdo mutagénicos, muito toxicasdetares de tumores
hepaticos. Os alcaldides quinolizidinicos isolasemem algumas espécies
de Fabaceae, como por exemplapinus spp., enquanto alcalbéides
indolizidinicos se encontram apenas em poucos ggrdg Orchidaceae e
Convolvulaceae e os alcaldides isoquinoleicos s&guéntes nas
Papaveraceae.

Os glicésidos cianogénicos sdo compostos ndo t®xicas que se
degradam facilmente originando compostos de elevaokicidade,
normalmente volateis, como o &cido cianidrico. dgidos cianogénicos
sdo vulgares em sementes de Rosaceae, como asoasé@eBrunus dulcis
(Mill.) D.A. Webb.
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5.2.3. — Terpendides e esteroides

Os terpendides e esterdides sdo sintetizados & pag mesmos
precursores e constituem o maior grupo de metabaicundarios. Existem
duas vias para a sua biossintese: a via do acidalémico (juncdo de trés
moléculas de acetil-CoA, fosforilagdo, descarbg#ita e desidratacdo
formando o difosfato de isopentenilo) e a via do$gato de desoxixilulose.
S&do insoluveis em agua e derivam do acetil-CoA euindermediarios
glicoliticos, resultando da fusdo de unidadesa8 unidades de isopreno. A
sua classificagéo é feita com base no numero diades ¢(Quadro 3).

Quadro 3 - Principais tipos de compostos terpénicos.

Designacao N° de unidades de isopreno4)C
Monoterpenos 2 unidadess Q(C,)
Sesquiterpenos 3 unidades GC;s)
Diterpenos 4 unidades;C (Cy)
Triterpenos 6 unidades;C (Cy)
Tetraterpenos 8 unidadeg C(Cyq)
Politerpenos mais de 8 unidades (Cs,)

Muitas plantas produzem misturas volateis de cotopodesignadas
genericamente de 6leos essenciais. A designacacestencial refere-se a
um grupo de substancias naturais quimicamente mauaiinplexas,
normalmente liquidas & temperatura ambiente, qgieles os terpenos mais
volateis ou seja 0s monoterpenos e 0s sesquiterparsmliveis em agua
mas soluveis em solventes organicos. Reacc¢des deedwcdo dos
esqueletos base levam ao aparecimento nas molédelasumerosas
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funcionalidades quimicas, como por exemplo grugdsokilo (alcodlicos
ou fendlicos), grupos carbonilo (cetonas, aldeidesteres e &cidos
carboxilicos) assim como varios graus de insatoragéstes mesmos
esqueletos (Bisiet al. 1999; Bruneton 2009).

A designacdo de 6leo essencial, adoptada na FapeiacBortuguesa
VIII (2005) e mantida na 62 edicdo da Farmacopeieofieia (European
Pharmacopoeia 2007), refere tratarem-se de proddimsferos, geralmente
de composicdo complexa, obtidos por destilacdo peesgdo, a partir de
materiais vegetais identificados.

Os Oleos essenciais podem ser sintetizados e aagosuém diferentes
tipos de estruturas histolégicas decritos antegoten com algum detalhe.
Essas estruturas podem ser encontradas em todogams de um ndamero
ndo muito vasto de familias, destacando-se as teaea Myrtaceae,
Piperaceae, Rutaceae, Lamiaceae, Apiaceae e Asderaks folhas sao ricas
em Oleos essenciais mas, geralmente, no perioddlodedo sdo as
inflorescéncias que acumulam maior quantidade. eRoshente, ja na
frutificac@o, parece existir uma diminuicdo na soacentracdo dado que
estes serdo consumidos parcialmente nessa faseldae vida (Bruneton
2009). A composicdo dos 6leos essenciais tambéra ped afectada por
factores de ordem fisioldégica, podendo encontraugga composicao
distinta em diferentes érgdos de uma planta. O pkemais conhecido é o
de Citrus spp., em que se obtém esséncias diferentes, ciassm parte de
folhas, de flores ou apenas de epicarpo e de nmpeoda fruto.

A sua funcdo nas plantas é dificil de determinas pensa-se que sera
sobretudo a nivel ecolégico, na proteccdo contdautores e na atracgdo de
agentes polinizadores, o que leva alguns autofetagem deste grupo de
compostos como agentes de comunicagdo que intaraéimansferéncia de
mensagens biologicas.

A grande diversidade na composi¢cdo quimica dossoékssenciais
traduz-se em actividades bioldgicas e farmacol§gitambém muito
diversas, o que esta na base da inclusdo de mdiasgean farmacopeias.
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Nestas, consideram-se tanto as monografias de élsEnciais como as
monografias das proprias plantas que os sintetezatumulam, como, por
exemplo, o extracto de matricaria e o 6leo esskedeimatricaria.

Convém no entanto referir que ndo se deve confanaatividade de um
Oleo essencial com a actividade da planta de omeltir&do o 6leo, pois essa
sobreposi¢do nem sempre é possivel.

De realcar ainda que, para além de propriedaddBaficas, os 6leos
essenciais podem também apresentar propriedademgoxnuitas delas
conhecidas desde a Antiguidade Classica (Klein 198& um modo geral,
os Oleos essenciais ingeridos oralmente tém unieidade aguda que varia
de fraca a muito fraca, sendo que a toxicidade ica0® ainda mal
conhecida. As plantas aromaticas sao utilizadas isdes, com a
indicac@o de propriedades digestivas e desinfextatds vias respiratorias,
caso de menta, melissa e flor de laranjeira. Oprim® Oleos essenciais
podem também fazer parte de preparacdes galénmmpkes, a utilizar por
via oral, em que podem ser usados como agenteszantes das formas
medicamentosas. Sao ainda usados como base deratica pe cuidados
complementares, a aromaterapia. Nos produtos denbigcosmética e
perfumaria o uso de 6leos essenciais esta fortenmaptantado assim como
nas indastrias agro-alimentares, no mercado deiesias e condimentos. O
seu uso deve contudo ser comedido pois algumaidexie e efeitos
indesejaveis sdo por vezes relatados (Bruneton)2009

A composicdo e a percentagem relativa dos compesehbs Oleos
essenciais, para além de serem influenciados patisres genéticos e
ambientais, atras referidos para todos os metabatiecundéarios, sofrem
também interferéncia do método e do tempo de edmme de isolamento
desde a colheita até a conservacao do préprio 6leo.

Os métodos extractivos com vista ao isolamentolelesé@ssenciais em
plantas aromaticas séo especificos. A hidrodedtlg&gmuito utilizada sendo
mesmo a técnica homologada pelas farmacopeiasntaisicapesar de ser
alvo de algumas criticas devido a possibilidadefatenacdo de alguns
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artefactos e perda de alguns constituintes dasaaséEsta via recorre ao
aparelho de Clavenger e permite também o dosearderdleos essenciais.

Outro método de extrac¢cdo combina a hidrodestilagio solventes
organicos apolares imisciveis em agua, como pompie o n-pentano.
Usando aparelhos como o de Likens-Nickerson, gdi@aweolatil obtida por
arrastamento € retida na fase organica, diminuintbiomacéo de artefactos
e as perdas por refluxo da fase aquosa condersagde, implica proceder a
posterior remoc¢ao do solvente (Bruneton 2009; EZAE9). Actualmente,
através de micro extraccdo em fase solida é pddsixer a extracgdo de
compostos volateis partindo de pequenas quantidielesaterial seguindo-
se a imediata analise cromatogréafica (Robetres. 2000; Bentcet al 2006;
Bianchiet al. 2007).

Diferentes técnicas cromatograficas tém sido usagasa o
fraccionamento de 6leos essenciais, desde a crgrafito preparativa em
camada fina, a cromatografia liquido-s6lido em walua cromatografia
liguida de alta pressdo e a cromatografia em fasesa. Esta ultima é
actualmente a mais generalizada pois além de peraiseparacdo de
constituintes da amostra, pode ser associada asotécnicas analiticas
como, por exemplo, a espectrometria de massa, o pgpgsibilita a
identificacdo de compostos (Bruneton 2009).

Como ja foi referido os Oleos essenciais sdo nasteomplexas onde
predominam monoterpenos, sesquiterpenos e seusvadiEsi Os
monoterpenos parecem estar envolvidos em procdes@pulséo e atracgao
de animais, incluindo insectos, e em interaccodse golantas. Existem
também vérios relatos sobre as propriedades antibiémas de Oleos
essenciais e de monoterpenos em particular, seatiosa contra uma
grande variedade de microrganismos, incluindo bastéGram-positivas e
Gram-negativas, bem como fungos (Trombettal 2005; Cowan 1999).
Em muitos casos, estes compostos mostram actividadebaixas
concentracbes (Weidenhameet al 1993) e essas propriedades
antimicrobianas parecem assentar nos efeitos drsrciobre a estrutura e
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funcdes membranares dos diferentes microrganisrhioembpetta et al
2005).

Estas proprieades antisépticas sdo depois aplicadasinimeros
produtos nas areas de saude, cosmética e alinf@ot&an 1999). O dleo de
Melaleuca alternifoliaé um dos principais agentes antimicrobianos numa
enorme variedade de produtos para uso externo, pomexemplo, geles
desinfectantes, cremes de lavagem e champés, paraumano e animal,
tendo por isso particular destaque em campanhdssiefeccao (Cogt al
2000; Coxet al. 2001).

Os sesquiterpenos sdo, em geral, menos volatejsedos monoterpenos
e alguns sdo mais complexos, como as lactonasisgp@uicas, presentes
em algumas Asteraceae. Um exemplo € a artimiskieida deArtemisia
annual., que apresenta propriedades antimaléricas, efmatzacestirpes de
Plasmodium falciparunresistentes a tratamentos com cloroquina. Além
deste composto outros sesquiterpenos isolados dmanespécie mostram
idéntica actividade e podem ainda, por hemissintsmeorigem de outros
antimalaricos (Dewik 2002). TambénmMatricaria chamomilla L. é
conhecida desde a antiguidade pelas suas propeedadtisépticas,
atribuidas a um sesquiterpena-bisabolol, maioritario nas suas flores.

7

A actividade antiviral de Oleos essenciais € igealt®@ reconhecida.
Num estudo envolvendo a pesquisa da actividadedlims essenciais de
diferentes plantas aromaticas da Colémbia (Menetesl 2009) foi
conseguido um efeito antiviral sobre culturasvitro do virus da febre-
amarela. A actividade antiviral de 6leos essen@ai®ce estar por vezes
associada a outros grupos de compostos, como ponpdx os polifendis
(Serkedjieva & lvanchev 1999; Jassim & Naji 2003).

A potencialidade das plantas e das suas aplicagfgseuticas € imensa
e a investigacdo nesta area apresenta-se como pnoitissora e vital para
o controlo de ameacas de agentes infecciosos.

Os diterpenos sdo compostos enp, @om uma estrutura variavel,
monociclica ou policiclica. Alguns tém uma distitdo universal,
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intervindo activamente no crescimento e desenveawmio através de
hormonas vegetais do grupo das giberelinas, enguamtros tém uma
distribuicdo restrita a algumas espécies. De unongedal apresentam uma
elevada toxicidade e sdo restritos a algumas espéoomo por exemplo
Taxus brevifoliaNutt. Todos os orgdos desta planta contém dersvado
diterpénicos genericamente designados de taxannent@ taxol foi dado a
um éster diterpénico, isolado em 1971 da cascaeti@gimnospérmica e
que apresentou uma actividade anticancerigenafis@iivia devido a
importantes propriedades antimitéticas (Lenaz &Dga 1993).

Os triterpenos e os esterbdides, compostos ggn dpresentam uma
grande uniformidade estrutural e constituem um @rumpportante, sendo
que alguns séo essenciais na estabilizacdo das ramasbcelulares, por
interaccdo com fosfolipidos. Muitos triterpenos amesqueleto de amirina e
lupeol encontram-se na natureza esterificados, wanou mais residuos de
acUcar, constituindo as saponinas, assim desigmedias suas propriedades
surfactantes e tensoactivas. A sua toxicidade askbciada as suas
propriedades hemoliticas, por aumentarem a pertitzat# das membranas
celulares. Os extractos de plantas ricos em sag®rtarpénicas tém uma
vasta aplicabilidade, na industria alimentar, cds&lycyrrhiza glabral.,
usada em confeitaria como adocante e na producaalgies tipos de
cerveja. Alguns destes compostos tém também gramgertancia na
indastria farmacéutica, com destaque para o0s gisjgos, saponinas
presentes nas raizes®anax ginseng. A. Mey., a que séo atribuidas, entre
outras, propriedades imunoestimulantes, neuroforees; cardioprotectoras,
anti-inflamatorias.

Os esterdides vegetais sdo normalmente derivad®sesigueletos do
estigmasterol e dogsitosterol, sendo componentes estruturais das
membranas celulares de plantas, algas e fungosmgeshando fungdes
idénticas as do colesterol nas células animaisdoEsissociados a
propriedades farmacologicas interessantes funcitmaomo matéria-prima
para a hemissintese de esterdides anabolizantagaaeptivos e anti-
inflamatérios. S&o ainda o0s constituintes activoss dsuplementos
alimentares comercializados como redutores deteot¢s

- 106 -



Tal como os seus analogos terpénicos podem-setesicoa natureza na
forma esterificada com um ou varios residuos deae8 constituindo as
sapogeninas esterodidais. Sdo usadas nas indilt#riagsmética, alimentar
na preparacdo de bebidas e doces, como matéria-pama a sintese de
esterdides bioactivos usados em terapéutica e pmlas propriedades
bioldgicas especificas. Os exemplos mais conhedéosa digitoxina e a
digigonina, extraidas dpigitalis purpureal. Estes compostos incluem-se
na familia dos glicosidos cardiotonicos, sapogenimssteroidais com
importantes modificacbes no esqueleto carbonadualactividade deve-se
a sua capacidade de actuarem sobre o musculoagrdé@anivel das bombas
de sodio/potassio aumentando a frequéncia dos duattisu Por terem
margens terapéuticas muito estreitas a sua aphicesta restrita a situagdes
agudas a nivel hospitalar.

Os tetraterpenos sdo carotendides e xantofilasnguitps amarelos,
laranja e vermelhos, auxiliares das clorofilas mocesso fotossintético e
protectores de tecidos quanto a foto-oxidacdo, aadoande potencial de
oxidacdo. Dai o seu interesse, pois sdo susceptigei agir como
antioxidantes. Sao precursores de outros metabdltportantes, como a
vitamina A e o &cido abscisico, uma hormona vegetalolvida na
regulacdo de varios processos fisiologicos, destlcae a diminuicdo na
transpiracdo, o estimulo da abscisé@o e a inibigadgedminacdo de sementes
e desenvolvimento de frutos (Taiz & Zeiger 2006).

Os politerpenos sdo moléculas de elevado peso uateduncionam
como carregadores de glicidos e intervém na simtesglicoproteinas nas
membranas de microorganismos.

-107 -



5.3 — Aproveitamentos tradicionais de produtos seggados

5.3.1 — Oleos essenciais

Um grupo muito abundante de compostos exploradosdés 6leos
essenciaise sobre os quais se encontra vasta informacégaballto de
Costa (1975), sobrplantas arométicas designagdo dada as plantas ricas
naqueles compostos. Este autor agrupa informadde socomposicao de
Oleos essenciais, sua utilizacdo e eventual cultigracerca de quatro
centenas de espécies em Portugal, além de grantero@le espécies dos
Paises de Lingua Oficial Portuguesa.

N&o se resiste a transcricdo da sintese das dmikados Oleos
essenciais, apresentada na referida obra:

“Em primeiro lugar (absorvendo mais de metade de yoroducéo
calculada em milhares de toneladas) coloca-se pogda perfumaria e
cosmeética, em virtude de constituir a sua principatéria-prima. Entre
vérias utilidades, refere-se a manufactura de perfupropriamente ditos e
para compor os chamadbsuquetgque varios empreendimentos industriais
empregam para aromatizar os seus preparados, caaooaria e hoje, de
igual forma a industria de detergentes; o fabrieocdsméticos com uma
gama variada de produtos, na cosmeética cutanemdsrdiversos, locoes,
desodorizantes corporais, talcos, lapis, etc.);béam no preparo de
dentrificos, vernizes, etc.

O segundo lugar — absorvendo também um volume tapes dos
Oleos essenciais produzidos — € ocupado pelastifEdislimentares em
geral (conservas de alimentos diversos, salsichan@ssas, bolachas e
biscoitos, pastelaria e confeitaria), de bebidasdicas (vinhos, licores,
brandeswhiskie$ e ndo alcodlicas (sumos, refrigerantes, vinaggesados,
gelatina, etc.

A farmécia e a terapéutica gastam uma pequena -gade da
totalidade dos 6leos essenciais reproduzidos em dochundo, quer pelas
propriedades medicinais reveladas (estimulantesépticas, sedativos,
diaforéticas, abortivas, vermifugas, etc.), queneaorrectivos do sabor e
aroma de medicamentos, etc.
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Os 6leos essenciais empregam-se ainda em variastrilagd, directa ou
acessoriamente. Incluem-se no fabrico de ceragmg@alos, secantes,
impermeabilizantes, molhantes, detergentes, prépargara limpezas,
solventes, etc. e como aromatizantes e gustatiiaepém pelas suas
propriedades desinfectantes, insecticidas, etc. xfloeagdo dos Oleos
essenciais de eucaliptos € um bom exemplo e teegiapel expresséo.”

As espécies aromédticas portuguesas tém merecidgaatecrescente,
embora aparentemente a sua exploracdo estejalaimgade atingir niveis
desejaveis. A titulo de exemplo lembram-se alguesagcies d&hymus os
tomilhos, o alecrimRosmarinus officinalid..), o rosmaninho L{avandula
stoechad..), a erva-de-sdo-joadiypericum perforatuni.); e faz-se uma
especial referéncia aMentha. A semelhanca da maioria das espécies
pertencentes a familia das Lamiaceaetao® Mentha cervinaL. e M.
pulegiumL. adquirem especial interesse. No entanto, tereséicado uma
diminuicdo da sua presenca devido a factores consoboepastoreio, a
colheita excessiva e desregrada, as limpezas ncasamhé cursos de agua, a
aplicacdo indiscriminada de herbicidas e as osms@normais do caudal
dos cursos de agua (Pdévea al 2002). Com a continua destruicdo dos
habitats, surge a necessidade em obter conhecisneptoe ostatus de
conservagdo de germoplasma, utilizacdo e produeéte dipo de plantas
espontaneas e variedades locais com interesse inadiculinario e
aromatico.

Se sob o ponto de vista alimentar e medicinalrfaitte se compreende
a utilidade das plantas aromaticas. O interesseonagrico deste
aproveitamento vem abrir a possibilidade de relizabiregifes do territorio
nacional ndo susceptiveis de serem aproveitadasop#mo tipo de culturas,
uma vez que a maioria das plantas aromaticas mrdereduzida em solos
incipientes sem grandes custos (Mold&o-Martins 1995

Lembra-se, ainda, que a vulgar cénfora, O0leo egdede grande
aplicacdo industrial, é obtida por destilacdo dadeita da canforeira,
Cinnamomum camphor@.) J. Presl., e que vérios 6leos essenciaisut@m
elevado indice refractivo e sdo valiosos os usau®spreparacdo de
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montagens de microscopia e nas lentes de imersado em conhecido o
Oleo de cedro proveniente deniperus virginiand.. (Hill 1937).

A nivel mundial, numerosas espécies sdo usadasndigstiia dos
perfumes, medicina tradicional, etc., mencionadas reimerosas obras,
como por exemplo o classico livieconomic Botanyde A. F. Hill, cuja
primeira edicdo é de 1937, e que aponta ocorretarmigs aromaticas em
sessenta familias, sendo particularmente caraatassdas anteriormente
referidas Lauraceae, Myrtaceae, Lamiacae, Apiaedesteraceae.

Embora na nossa flora existam numerosas plantas estnuturas
secretoras que produzem substancias aromaticass @ssenciais com
interesse na industria da perfumaria (Rodrigue8)l@bsua exploracdo nao
estd tdo generalizada quanto se poderia esperapabkado, os estudos
anatémicos com elas relacionadas foram relativaemestassos. Entre estes,
cita-se o trabalho de Alpuim (1960) sobre o loureilo de Domingos (1954)
acerca de estruturas secretoras do eucalipto, élgos essenciais, tanto
num como noutro caso, se situam nas folhas. Matuase (1948)
determinou o teor em alcaldides das giestas legsas dos géneros
Spartium Cytisuse Retama,mas este estudo anatomico ndo o relaciona
claramente com as estruturas secretoras.

A partir da década de 80 houve incremento no paigsdudo das
estruturas secretoras. Recentemente, Custhaal. (2007) reuniram a
caracterizacao e utilizacdes de plantas aromé&itaBortugal

5.3.2 — Especiarias

A controversa definicdo de especiaria € discutidaobra de Ferrdo
(1993), que trata da cultura, composicdo e propdes das especiarias de
origem tropical. O autor lembra que a Norma PomgguDefinitiva NP-107
define especiaria como “o produto vegetal ou aurastle produtos vegetais,
isentos de substancias estranhas, utilizado parsatiar e aroma especifico
aos alimentos”, tendo pois um ambito alargado cempiendo ndo s6 as
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especiarias do Oriente, como outras e diversosuedaonsiderados como
arématosou comocondimentosDe facto, como refere aquele autor, podem-
se usar as definicbes de especiarias como “prodemoticos de sabor
agradavel e forte, frequentemente picantes queitgennressaltar o gosto
dos alimentos tornando-0s mais apeteciveis e dastj de arématos como
produtos que “embora possuindo algumas destastedsticas, tém como
dominante mais a suavidade do perfume do que a fdeg sabor e de
condimentos como “produtos que adicionados aoseatins lhes melhoram
o sabor e o paladar”. Naquela obra o autor indpéeies que nalguns paises
ndo sdo consideradas como especiarias, caso ddhbawendo que para
alguns é incluida nos arématos.

Do referido trabalho de Ferrdo (1993) extrai-seegusite lista de
espécies de especiarias, entendidas em sentido lato

Origem asiatica

Sul da india e Ceildo (Sri-Lanka)
Pimenta Piper nigrumL.)
CardamomoKElettaria cardamomuriviat.)
Canela verdadeira (ou de Ceildo)Cinamomum
zeylanicunBrey)

Sul da China
Canela da Chinadinnamomum cassBlume)

Arquipélago malaio
Noz-moscadaMyristica fragansHout.)
Maca ou MacisNlyristica fragansHout.)
Gengibre Zingiber officinaleRosc.)
Curcuma Curcuma longd..)
Cravo Eyzygium aromaticuiderril & Perry)

Origem americang América Tropical)
Baunilha Yanilla planifolia Andrews)
MalaguetaCapsicum frutesceris)

Origem europeia e da Asia do Norte

Coentro Coriander sativuni..)
Cominho Cominum cyminur.)
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Mostarda $inapis alba..)
MalaguetaCapsicum frutesceris)

Origem africana
Amomo Amomum granum-paradisifz.)

Como seria de esperar, a parte da planta explo@siaspeciarias varia
com as especies. A titulo de exemplo refere-seaquele autor escreve ser a
canela comercial preparada do ritidoma, mas em leongmto se podem
também usar outras partes da planta, porquants toslsseus 6rgdos tém
glandulas produtoras de 6leos essenciais e olamses

5.3.3 — Gomas e resinas

As gomas e resinas’ constituem outro grande e importante grupo de
compostos terpénicos obtidos de plantas com belsagsais secretores.

A secrecao da resina dos pinheiros (Fig. 60) temdaaialgum valor
comercial no pais. Alias as resinas vegetais es@ssenciais constituem um
importante grupo de produtos de plantas econémicas

4 Cunhaet al. (2007) explica existirem: as_gomo-resinasulsées naturais de resinas em solugdes
aquosas de gomas podendo ser acompanhadas deasssao exemplo a assafétida e o galbano, nas
Apiaceae e, nas Burseraceae, a mirra e o incersodados, respectivamente, @emmiphoraspp. e
Boswellia serratal.; as lacto-resinaspseudo-solu¢des (com &gua entre 50% a 85%) nhsgua
encontram sais minerais, acidos organicos, subagpmteicas, taninos, gomas e 6leos essencisg) ¢

o lactucério, obtido por secagem do latex da alfmesa [actuca virosal., Asteraceae); as gluco-
resinasmisturas de resinas e aclcares.

® A gemaou resinaque exsuda abundantemente do borne das espédisudee de outros géneros, é
separada por destilacdo em duas fraccdes, a rpsipaiamente dita owolofénia e a esséncia de
terebentina.De facto, ap6s aquecimento suficiente da massdilades para, apos refrigeracdo, se
condensarem, oéleos essenciaisou, terebentina.Terminada a destilacdo permanece na caldeira o
residuo, fraccdo ndo volatil, chamadsesing pez louroou colofénia contendo osacidos resinicas
isomeros d-pimérico e abiéticos, e que se apliceamseamente no fabrico de ceras, sabdes, colaotes d
papel, aditivos espessantes de tintas e de verbieescomo plastificantes de muitas resinas siatetiA
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A producédo de resina de pinheiro tem valor econéroimnsideravel e
ocasionou numerosos trabalhos nacionais, nas d&dada30 a 50, na entao
Direccdo-Geral dos Servicos Florestais e Aquicodasem trabalhos
apresentados no Instituto Superior de Agronomiaguke se citam alguns,
que abordam com alguma desenvoltura aspectosamatdmicos: Gameiro
(1935a e 1935b), Fernandes (1944), Azinheira (1993chado (1953a e
1953b), Quintela (1955) e Gordo (1957).

Embora antigo, o livro de Howes (1949) sobre goeassinas vegetais
continua a ser uma obra de referéncia, pela enorimenacdo que contém
sobre as suas utilizacfes, qualidades e prepataarios paises.

Algumas utilizag6es de resinas sao ancestrais, @ ambar, uma
resina fossil encontrada principalmente ao longe dwrgens do Mar
Béltico, dum pinheiro extinto EocénicBjnus succiniferamuito usado em
objectos ornamentais. Insectos e outros objectqseta periodo geoldgico
tém sido encontrados em porc¢des de ambar, entdogeia resina exsudada
(Hill 1937). Também séo muito conhecidos os

utilizac@o daessénciado Pinus pinasterconstituida por substancias complexas de natuezpénica,
sobretudo por lo-pineno e R-pineno, como solvente e diluente dgalaompatibilidade, estende-se as
tintas, vernizes e lacas; usa-se também nas gpaxa<alcado e soalho e na sintese&idorae outros
produtos farmacéuticos e quimicos (Carvalho 1958).
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Fig. 60 — Extraccdo da resinde Pinus
pinasterAiton. (Reproduzido de Azinheirt953

objectos ornamentais de |, exsudada de varias &rvores asiati
principalmente deRhus verniciflu Stokes. Aquele dar refere também
conhecimentoancestralda resina chamada “mastiquelima espécie ¢
betume, derivada dPistacia lentiscud.. (lentisco). E também usado ¢
trabalhos litograficos e, em medicina, como cimem@ara trabalho
dentarios.

A classicagomeardbica (Fig. 6), um derivado seco de exsuda
formada na casca Acacia senegdlL.) Willd. e outras espécies do géne
foi um dos produtos inicialmente comercializados Baropa pelo
portugueses durante o Século >

Ainda hoje, a gom-arabica € largaente utilizada nas comunidac
rurais africanas; a sua importancia nas praticasaiso locais (uso
etnofarmacoldgicos, tratamento tradicional de \&@&tu preparacéo de tini
usada praticamente em exclusivo, nas Escolas @asjngue coexiste
simultaneamente com as suas transacfes comerciais psigmificativa
exportacdo para fins industriais, na Mauritaniaafresentada por Fra:-
Moreira (2005).

A extraccdo das gomas e resiremexpressao em muitos outros pai
tropicais. Para Africa Ocdental, Burkill (1995) anotou além de nilotice
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(L.) Delile, A. polyacanth Willd., A. senegalL.) Willd., A. seyalDelile, A.
sieberianaDC. ainda cerca de uma dezena de esp

No nosso pais, espécies do gérCistussegregam grandes quantida
de oleorresinaA estevaCistus ladanifelL., cobre uma vastissima area
nossas regiées mais secas bem conhecida devidasdaida oleorresin
chamada labdano ou ladano, por rebentamento dasékcretoras, que te
algum aproveitamento na perfutia comodiluente, produzido por fervu
da planta na agua. Dos varios trabalhos sobreceeces dCistussp., it
se o de Ramalhet al.(1999).

Fig. 61— Exsudacdo gomosa no troncoAcacia ehrenbergiandlayne 2 -Pedacos

da goma-arabicaeccdhidos no mercado do Odsis de Ouadane (Maurit. (1 -
adaptado de foto de Maria Cardeira da Silv- cedido por A. Fraz&o Moreira)

5.3.4 — Taninos

Sobre os taninos, Pir-Ricardo & Teixeira (1977) lembram que pela
propriedade de se ligarem contabilidade a proteinas sdo importantes
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industria alimentar e na manufactura do cha, cazaunho. Ainda a
propriedade de se combinarem com as proteinas ka dms animais
confere-lhes resisténcia a putrefac¢éo, convertasdam coiro.

Na fitoterapia tem aumentado o interesse das prio@ias oligomeéricas,
sobretudo do grupo dos taninos condensados, optssexemplo, dos
bagacos de uva e das cascas do pinheiro bravo.

5.3.5 — Latex

O valor comercial dos latex pode atingir grandevel Basta lembrar
que varios produtos medicinais e estupefacientesegiioduzidos de vasos
laticiferos e a larga expressdo que ja teve aag#io de borrachas naturais,
ainda hoje com certo interesse.

Dois compostos provenientes do latex, de h4d muwtthecidos e que
tiveram valor elevado no comércio mundial, sdo maoba e a guta-percha.
Ambos sdo compostos poli-isoprénicos mas que difeiendamentalmente,
pela configuragdo dos atomos de carbono a voltaddptas ligacdes; a
borracha € um isémenis e a guta-percha, um isémerans (Pinto-Ricardo
& Teixeira 1977). A guta-percha, como ja referi@oym latex reproduzido
das arvores da espéckRalaquium gutta(Hook. f.) Baill. e de outras
Sapotaceae, nativas do sudeste da Asia e norteusimalisia. Difere da
borracha natural por ser muito menos elastica. Eexcelente isolante, bom
isolador eléctrico, bio-inerte e resiliente. Aceesinda o facto de ndo ser
atacado por animais ou plantas marinhas pelo guesémio no fabrico do
primeiro cabo telegrafico submarino transatlanécainda hoje utilizado em
cabos submarinos ou suberraneos. Aplica-se, tamiseogbertura das bolas
de golfe e tem sido utilizada em cirurgia e estoiogia e no dominio dos
adesivos, embora ja tenha sido substituida poogutrateriais naturais e
sintéticos.

Delabarre & Serier (2000) analisaram a situacdocdmércio da
borracha natural, extraida devea brasiliensiscultivada, principalmente
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em paises asidticos e, com menor expressado, afsicaapesar da
concorréncia com o cauchu sintético, o naturalderma grande valor pelas
suas qualidades excepcionais de elasticidade ernmapéilidade, tendo sido
crescente 0 seu comércio mundial nos ultimos anppesumivelmente, esta
tendéncia manter-se-a.

Refere-se, por curiosidade, a utilizagdo do lateXAchras sapotd..,
uma sapotacea, matéria-prima da "pastilha elasfidiewing gum"). O
produto deste latex, bem como outros, ndo sdo Hstioes nem resilientes
apo6s coagulacdo, denominadhedatas(Fahn 1979a)

Como lembra Cunha (2008), muitas plantas contemciddades eram
usadas de h& centenas ou milhares de anos, antepiimdcamente
conhecidos os constituintes, como a morfina (umvdoi®s constituintes do
Opio) da papoila dormideird@paver somniferunPapaveraceae), a quinina
e a quinidina da quin&{nchona pubescengahl, Rubiaceae), a cocaina da
coca, alcaldides tropanicos da beladofmopa belladonal., Solanaceae).
Aqueles autores afirmam que a utilizacdo de plapedss seus alcaldides é
pequena na fitoterapia moderna por reduzida segarpor imprecisdo nas
quantidades de alcaldides que contém. O temivel épconstituido por
alcaléides que ocorrem em vasos laticiferos Rigaver somniferum
particularmente abundantes, nas capsulas. Partheecoseu latex, fonte de
alcaldides do épio, como a morfina, a codeina eagayerina, fazem-se
cortes transversais no fruto, uma capsula, e quarskcrecdo se encontra
seca é recolhida da superficie do mesmo.

A pesquisa dos componentes quimicos do latex dasvatantas, em
particular de Euphorbia spp. tem sido realizada pela sua riqueza em
hidrocarbonetos, na hip6tese de se encontrarematiteas econémicas para
alguns produtos derivados do petroleo.
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5.3.6 — Fitoalexinas e compostos alelopéticos

A utilizacdo dos “produtos naturais”, como indicatik (2000), termo
por que se designam 0s compostos organicos de norigelogica
especificos de um organismo ou de um numero @stét individuos
relativamente préximos, que ndo parecem Ser eséeIaC organismo que o
produz, tem merecido atencdo crescente na medicimautras actividades
como na proteccdo das culturas. Nesta destacars-fitoaexinas e os
compostos alelopaticas

As fitoalexinas sao substancias ndo existentes plagtas sas,
sintetizadas pelas plantds novp quando expostas a microrganismos. Estes
compostos podem ser mobilizados com rapidez, acumapao a penetracdo
do microrganismo, e atingir uma concentracdo ekevadra inibir o seu
crescimento. Matos (2000) apresenta a composicanudeerosos destes
compostos (fenilpropandides, terpendides, isofléides e derivados de
acidos gordos) bem como as plantas em que se foremam agentes
patogénicos que os induzem. A autora discute oreisge do seu
conhecimento e apresenta as caracteristicas desy@odutos naturais e as
plantas de que se extraem, 0s seus usos, ou a€ipbtades de aplicacéo,
como insecticidas directos — piretrinas, cinerirjasmolinas, rotenona e
rotenoides, nicotina, cafeina e outras metilxastina ou indirectos
(antifagicos ou enfastiantes alimentares e ferosjora ainda como
fungicidas.

Ao fenémeno da alelopafiaque Rice (1974) definiu como qualquer
efeito, causado por uma planta, incluindo microigrans, que directa ou

® A natureza quimica dos numerosos compostos ateopAos seus mecanismos de acgéo e circuitos e
as implicacdes ecolégicas e na agricultura sd@maegte desenvolvidas pelo autor. citado, e reswmida
em documento de Moreira (1979). Como se refereertegibalho, este conceito distingue com nitidez a
alelopatia da competicdo entre plantas, que enwlvemocéo ou reducdo, por uma planta, de algum
factor do ambiente necessario para outra plantgtasdo no mesmo habitat, como a agua, substancias
minerais ou a luz. Aos efeitos alelopéticos corgorgnte com osompetitivos tém-se denominado por
interferéncia ou por concorréncia, respectivamgmaes autores de lingua saxénica ou francesa. S&o
muito numerosas as substancias que tém sido iidadés com propriedades alelopaticas, de varios
grupos quimicos, como terpendides e esterdidedisfelerivados do 4cido benzdico, cumarinas, lastona
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indirectamente é prejudicial a outrlanta, através de compostos quimi
langcados no meio ambiente, estdo associadas, tamndeme, secrecdes ¢
plantas. Como bem documenta Tukey Jr. (1969), psosediversos pode
estar potencialmente envolvidos nas interac¢cOas astplantas produtes
das substancias alelopaticas e as receptoras: &erdag plantas produtor
por lavagem devido as chuvas, orvalho ou nevoermatilizacdo de
metabolitos; acumulacao de residuos; exsudacamutad{Fig. (2).

Para o combate a infestantes das cul pode interessar o conhecime
de compostos alelopétic (Batishet al. 2006). Alguns herbicidas fam ja
langados no mercado nc-americano com origem em extractdslopatico.
Todavia, temse encontrado alguma dificuldade no aproveitamdestas
secec¢des naturaiscomo produtos fitofarmacéuticopela sua elevac
toxicidade para os anim.

Fig. 62— Circuitos das substanci
alelopéticas: A -lavagem da
plantas superios2 por chuva
orvalho e nevoeiropara o sol; B
— volatilizacdo dos metabads das
plantas e retencdo nas folhas
plantas de menor porte; (-
absorcdo por via radicular a pa
de material vegetal incorporado
solo; D —exsudacdo radicular co
accdo sobre microrganismos

solo ou sobre o sisteanradicula

de plantas vizinhagReproduzido d
Matos (2000), elaborado com base
Rovira (1969), com a permisséo

Instituto Nacional de Recursos Biologic

simples insaturadas, naftoquinonas, antraquinompasn®nas complexas, taninos hidrolisaveis e tar
condensados, etc.

-119 -



-120 -



Bibliografia

Allen R.D. & Nessler C.L. 1984 Cytochemical localibn of pectinase activity in
Laticifers ofNerium oleandetL. Protoplasmall9: 74-78

Alpuim M.S.H. 1960 Para um melhor conhecimento steuéura das bolsas de 6leo
da folha deLaurus nobilisL. Est. Inf. 133-E3. Direccdo-Geral dos Servicos
Florestais e Aquicolas. Lisboa

Anderson B.W. 1998 The case of saltcedastoration and Management Nof&
130-134, 138

Antunes T. 1985 Bolsas secretorasRigta chalepensi&. Ontogenia e secrecéo.
Dissertacdo ao Grau de Doutor em BiologiCUL, Lisboa

Antunes T. & Sevinate-Pinto I. 1991 Glandular taofes ofTeucrium scorodonia
L. Morphology and histochemistriflora 185: 65-70

Antunes T. & Sevinate-Pinto |. 20@Htanica — Passagem a Vida Terrestréel,
Lisboa

Arroyo M.T.K. 1981 Breeding systems and pollinatlmology in Leguminosadn:
Polhill R.M. & Raven P.H. (edsAdvances in Legume Systematart 2, pp.
723-769. Royal Botanic Gardens, Kew

Ascengéo L., Marques N. & Pais M.S. 1995 Glandtriahomes on vegetative and
reproductive organs ofeonotis leonurugLamiaceae)Annals of Botany75:
619-626.

Ascensdo L. & Pais M.S. 1998 The Leaf Capitate himmes ofLeonotis leonurus
Histochemistry Ultrastructure and Secretidnnals of Botang1: 263-271

Ascenséo L., Mota L. & Castro M. De M. 1999 Glarmdufichomes on the leaves
and flowers of Plectranthus ornatus morphology, distribution and
histochemistryAnnals of Botang4: 437-447

Ascencdo L., Francisco A., Cotrim H. & Pais M.S020Comparative structure of
the labellum imOphrys fuscandO. lutea(Orchidaceae)American J. Botan92:
1059-1067

Azinheira A. 1953 Aspectos anatdmicos e fisiolégicdo pinheiro bravo
relacionados com a resinagerRelatorio Final do Curso de Engenheiro
Silvicultor. Instituto Superior de Agronomia. 85 pp.

Bakker M.E. & Gerritsen A.F. 1990 Ultrastructure dabevelopment of Oil
Idioblasts inAnnona muricatd.. Annals of Botany6: 673-686

-121 -



Barlow P.M. 1975 The root cap. Em: Torrey J.G. &aRson D.T. (eds.)'he
Development and Function of Rogtg. 21-54. Academic Press

Bass P. & Gregory M. 1985 A survey of oil cellslie dicotyledons with comments
on their replacement by and joint occurrence witkcitage cellslsrael Journal
of Botany34: 16-186

Batish D.R., Singh H.P., Kohli R.& Dawra G.P. 2006 Potencial of allelopathy and
allelochemicals for weed managemdnt.Singh H.P., Batish D.R. & Kohli R.K.
(eds.)Handbook of Sustainable Weed Managemgmt209-256. Food Products
Press.

Behnke H.-D. 1984 Plant trichomes-structure andrasitucture: general
terminology, taxonomic applications, and aspects tathome-bacterial
interaction in leaf tips obDioscorea.In: Rodriguez E, Healey PL, Metha I, (eds).
Biology and Chemistry of Plant Trichomep. 1-21. N. York: Plenum Press

Belin-Depoux M. 1969 Contribution a I'étude des atalles. I. Remarques sur le
type “a épithéme” chez les DicotylédonBgv. Gen. Bo6: 631-657

Benayoun J. & Fahn A. 1979 Intracellular transportl elimination of resin form
epithelial duct-cells oPinus halepensidAnnals of Botany3: 179-181

Bento F., Galego L., Gongalves V., Cavaco T., AttaeV. & Costa M. 2006
Headspace solid-phase microextraction gas chromsmiby and gas
chromatography — mass spectrometry analysis ofdhatile compounds during
packing of: Calamintha baetica Thymus mastichinand Origanum vulgare
Traditional Food Processing and Techological Intiovain the Peripheral
Regions. Innww.drapalg.min-agricultura.pt

Bergougnoux V., Caissard J.-C., Jullien F., Magnard., Scalliet G., Cock J.,
Hugueney P. & Baudino S. 2007 Both the adaxial @imaxial epidermal layers
of the rose petal emit volatile scent compoulanta226: 853-866

Bergstrom G., Dobson H.E.M. & Groth I. 1995 Spatiagjrance patterns within the
flowers of Ranunculus acrigRanunculaceaePlant Systematic Evolutioh95:
221-242

Bianchii G., Nuzzi M., Leva A.A. & Rizzolo A. 200Development of a headspace-
solid phase micro extraction method to monitor gesnin volatile profile of
rose Rosa hybrida cv David Austin) petals during processingpurnal of
Chromatographyl 150 (1-2): 190-197

Bisio A., Corallo A., Gastaldo P., Romussi G., @lkr G., Fontana N. 1999
Glandular hairs and secreted materialSalvia blepharophyllaBrandegee ex
Epling grown in ItalyAnnals of Botany3: 441-452

Bombardelli E. & Morazzoni P. 1993ypericum perforatum. Fitoterapié6: 43-68

-122 -



Bosabalidis A.M. & Tsekos |. 1982a Ultrastruturtldies on the secretory cavities
of Citrus deliciosa Ten. |. Early stages of gland cells differentiatio
Protoplasmall2: 55-62

Bosabalidis A.M. & Tsekos |. 1982b Ultrastruturtiidies on the secretory cavities
of Citrus deliciosaTlen. Il. Development of the essential oil-accurtintacentral
space of the gland and process of active secrdimtoplasmall2; 63-70

Bosabalidis A.M.& Thomson W.W. 1984 Light Microscopical Studies 8alt
Gland Development ifamarix aphyllaL. Annals of Botany54: 169-174

Bottega S., Garbari, F., Pagni, A.M. 1999 Secrestnyctures irHypericum elodes
L. (Hypericaceae). I. Preliminary observatio8®. Tosc. Sci. Nat. Men$erie B.
106: 93-98

Bouchet P. 1980 Ultrasctutural study of the raptdadd mucilage forming cells of
Tradescantia. 1l Meeting Secretions in Planfdgarve (Resumo)Soc. Bot.
France, Inst. Nac. Inv. Cient.

Bovey R., Baggiolini M., Boly A., Corbaz R., Mathg., Meylan A., Murbach R.,
Pelet F., Savary A. & Trivelli G. 1979 (72 etig Défense des Plantes Cultivées
Traité Pratique de Phytopathologie et de Zoologigri¢ole. Editions Payot
Lausanne.

Brocheriou J. 1976 Contribution a I'étude ontogéeicqdés poches sécrétrices
foliaires. Nouvelles investigations chez les Myé&asRev. Gén. BoB3: 3-35

Brotero F.A. 1816Phytographia Lusitaniae Selector, seu novarum, aiann, et
aliarum minus cognitarum stirpium, quae in Lusi@nisponte veniunt,
ejusdemque floram spectant, descriptiones iconililisstratae. Tom. |I.
Olisipone ex Typographia Regia. 235 pp.

Bruneton J. 200Pharmacognosie, Phytochemimie, Plantes Medicinadésed.
Lavoisier, Paris. 1269 pp.

Brzozowska-Hanower J., Cretin H., Hanover P. & MicR.1979 Variations de pH
entre compartiments vacuolaire et cytoplasmiqueseun du latex ddevea
brasiliensis Influence saisonniére et action du traitementligéinrel générateur
d’ethyléne. Repercussion sur la production et l&fipn d'encoches séches.
Physiol. Végl7: 851-867

Burkill H.M. 1995 The Useful Plants of West Tropical Afrid#ol 3. Royal Botanic
Gardens. Kew

Butcher P.A., Bell J.C. & Moran G.F. 1992 Patteofigienetic diversity and nature
of breeding systems ielaleuca alternifolialMyrtaceae)Aust. J. Bot40: 365-
375

-123 -



Carde J.-P. & Bernard-Dagan C. 1980 Compartimentate la synthése terpénique
chez le Pin maritimell Meeting Secretions in Plant&lgarve (Resumo)Soc.
Bot. France, Inst. Nac. Inv. Cient.

Carr S.G.M. & Carr D.G. 1969 Oil glands and ductsEucalyptusl’Hérit. | The
phloem and the pifAust. J. Botl7: 471-513

Carr S.G.M. & Carr D.G.1970 Oil glands and ductsEaocalyptuslI’Hérit. I
Development and structure of oil glands in the gimbAust. J. Botl18: 191-212

Carson C., Hammer K.A. & Riley T.V. 200delaleuca alternifolia(Tea Tree) Oil:
a review of antimicrobial and other medicinal prdigss. Clinical Microbiology
Reviewsl9: 50-62. doi:10.1128/CMR.

Carvalho A. 1958 Madeiras de folhosas. Contribuigisra o seu estudo e
identificacdo Bol Soc. Port. Ciéncias Naturaf@? Sér.) 5: 54-260.

Castells A.R.C., Ormond W.T., Pinheiro M.C.B. &\&ilM.T.A. 1979 Estudo dos
hidatédios e sua importancia no complexedwigia L. (Onagraceag Arq.
Jardim Botéanico do Rio de Janei3: 5-13

Charon J., Vindt-Balguerie E. & Launy J. 1990 Omrtogse des canaux sécréteurs
primarie dans la jeune plante Baus pinasterCan. J. Bot68: 2119-2126

Ciccarelli D. Andreucci A.C. & Pagni A.M. 200l1a Thsucent Glands and
Secretory Canals iklypericum perforatunl. (Hypericaceae): Morphological,
anatomical and histochemical studies during thesmaof ontogenesignnals of
Botany88: 637-644

Ciccarelli D., Andreucci A.C. & Pagni A.M. 2001b &lblack nodules dflypericum
perforatum morphological anatomical and histochemical stsidiRiring the
course of ontogenesilsrael Journal of Plant Sciencd®: 33-40

Ciccarelli D., Pagni A.M. & Andreucci A.C. 2003 (ugfeny of secretory cavities in
vegetative parts of Myrtus communis L. (Myrtaceagn example of
schizolysigenous developmeigrael Journal of Plant Sciencéd.: 193-198

Clowes F.A. & Juniper B.E. 19@3lant Cell.Blackwell Scientific Publications

Costa A.F. 197%lementos da Flora Aromatica. O Laboratério de Fagognosia
no Estudo dos Oleos Essenciais de Portugal e Angoiata de Investigacdes
Cientificas do Ultramar. Lisboa. 295 pp.

Costa A.F. 2001 (3* ed.Jarmacognosia ExperimentalFundacdo Calouste
Gulbenkian, Lisboa

Coutinho M.P. 1950 Notas sobre a constituicdo kastmiomica das diversas
espécies do génerbypericumL. existentes na serra do Ger@gronomia
Lusitanical2: 517-549

-124 -



Cox S.D., Mann C.M., Markham J.L., Bell H.C., Gudsta J.E., Warmington J.R. &
Wyllie S.G. 2000 The mode of antimicrobial actioh tbe essential oil of
Melaleuca alternifoliatea tree oil)J. Appl. Microbiol 88: 170-175

Cox S.D., Mann C.M. & Markham J.L. 2001 Interactometween components of
the essential oil dflelaleuca alternifoliaJ. Appl. Microbiol.91: 492—-497

Cowan M.M. 1999. Plant products as antimicrobiadrag.Clin. Microbiol. Rev.12:
564-582

Croteau R. & Johson M.A. 1984 Biosynthesis of tagiés in glandular trichomes.
In: Rodriguez E., Healey P.L. & Mehta I. (edBiplogy and Chemistry of Plant
Trichomes pp 133-185Plenum Press

Cunha A.G. 1939 Etudes cytologiques sur les nestaiu petiole de la feuille de
Ricinus communik. Bol. Soc. Brot(22 sér.) 13: 1-28

Cunha, A.P, Ribeiro, J.A. & Roque, O.R. 20Blantas Aromaticas em Portugal.
Caracterizacéo e UtilizagcdeBundacdo Calouste Gulbenkian. Lisboa. 326 pp.

Cunha A.P. (coord.). 2008 (2% edfarmacognosia e FitoquimicaFundacao
Calouste Gulbenkian. Lisboa. 670 pp.

Cunha A.P., Silva A.P. & Roque O.R. 2008a (32 &ntas e Produtos Vegetais
em Fitoterapia Fundacdo Calouste Gulbenkian. Lisboa. 701 pp.

Cunha A.P., Silva A.P., Roque O.R. & Cunha E. 20(8bed.)Plantas e Produtos

Vegetais em Cosmética e Dermatolodgiandacdo Calouste Gulbenkian. Lisboa.
310 pp.

Curtis J.D. & Lersten N.R. 1990 Internal secret@tyuctures inHypericum
(Clusiaceaea}. perforatumandH. balniaricum New Phytol114: 571-580

Cutter E. 197&lant AnatomyPart 1Cells and Tissueg€dward Arnold. 315 pp.

Czaja A.Th. (1934) Insektivoren (Karnivoren. Insakbder fleischfressende
Pflanzen). Handwdrterbuch der Naturwissenschaften 2 Aufleiie 655-666
(citado por Fernandes 1942)

Delabarre M.A. & Serier J.B. 200Bubber Tropical Agriculturalist. MacMillan-
CTA 154 pp.

Delgado-Sousa F. 2005 Panorama da comercializacaulte'o das plantas
aromaticas e medicinais em Portudal. Frazao-Moreira A. & Fernandes M.M.
(eds.)Plantas e Saberes. No Limiar da Etnobotanica Rontugal, pp. 55-62.
Edic6es Colibri / Instituto de Estudos de Literatiiradicional.

Dell B. 1977 Distribution and function of resinsdaglandular hairs in Western
Australian plants]. Proc. R. Soc. West. Ausf: 119-123

Demarco D., Kinoshita L. & Castro M.M. 2006 Latmifs articulados em
ApocynaceaeRevista Brasil. Bot29:133-144

-125 -



Dewik, P.M. 2002 (22 edMedicinal Natural Products. A Biosynthetic Approach
Chichester, John Wiley & Sons

Dickison W.C. 2000ntegrative Plant AnatomyHarcourt Academic Press,
Sao Diego, USA, 533 pp.

Dieffenbach H., Kramer D. & Littge U. 1980 Releasfeguttation fluid from
passive hydathodes of intact barley plants. | ucdairal and cytological aspects.
Annals of Botany5: 397-401

Dobson H.E.M., Bergstrom G. & Groth I. 1990 Diffaces in fragrance chemistry
between flower parts oRosa rugosaThunb. (Rosaceae)srael Journal of
Botany39:14-156

Domingos M.V.D. 1954 Sobre os 6leos @&micalyptus globuluse Eucalyptus
sideroxilon(Contribuicéo para o estudo comparatiiglatério Final do Curso
de Engenheiro Silvicultoinstituto Superior de Agronomia. 114 pp.

Dumas C. & Gauge T. 1980 Some physiological aspedsrtilization related with
secretory process$l. Meeting Secretions in Plantélgarve (Resumo)Soc. Bot.
France, Inst. Nac. Inv. Cient.

Dumas C. 1984a Conclusions générales sur la bmléigrale. In: Pesson P. &
Louveaux J. (eds.pollinisation et Productions Végétalepp. 89-90. Institut
National de la Recherche Agronomique. Paris.

Dumas C. 1984b Ecologie florale et pollinisatiom.Pesson P. & Louveaux J. (eds.)
Pollinisation et Productions Végétalepp. 31-46. Institut National de la
Recherche Agronomique. Paris.

Dumas C., Perrin A., Rougier M. & Zandonella P. 49B76 Some ultrastrutural
aspects of different vegetal glandular tissigst. Acta Biol.14 (sér. A): 501-
519

Effmert U., GroRe, Rose U.S.R., Ehrig F., Kagi R.P&chulla B. 2005 Volatile
composition, emission pattern, and localization flofal scent emission in
Mirabilis jalapa (NyctaginaceaeAmerican J. Botan92: 2-12.

Endress P.K. 199Diversity and Evolutionary Biology of Tropical Flews.
Cambridge University Press. (citado por Luckow &n@rs 1997)

Esau K. 1953lant AnatomyJohn Wiley & Sons, Inc. N. York

Esau K. 196%lant Anatomy2™ ed. John Wiley & Sons, Inc. N. York

Esau, K. 197&8\natomia das Plantas com Semenkdgard Blucher, Lda. S. Paulo.

Esau K. 198%natomia vegetalTrad. J. P. Rossel. 32 ed. Barcelona, Omega.

European Pharmacopoeia 6.0 2007. Council of Eurstrasbourg

Evans WC. 2009 rease and Evans Pharmacogno&gth ed. Saunders Company
Ltd. London.

-126 -



Faberberg W.R. & Allain D. 1991 A quantitative syudf tissue dynamics during
closure in the traps of Venus's flytrdpionaea muscipuleEllis. American J.
Botany78: 647-657

Faberberg W.R. & Howe D.G. 1996 A quantitative gtud tissue dynamicas in
Venus's flytrapDionaea muscipuldDroseraceae). Il Trap reopenimgmerican
J. Botany83: 836-842

Fahn A. & Benayoun J. 1976 Ultrasctructure of reducts inPinus halepensis
development possible sites of resin synthesis,raode of its elimination from
the proteoplastAnn. Bot.40: 857-863

Fahn A. 1979&ecretory Tissues in Plantcademic Press. 302 pp.

Fahn A. 1979b Ultrastructure of nectarines in fetato nectar secretion8merican
J. Botany66: 977-985

Fahn,A. 1988. Secretory tissues in vascular pl&tes: Phytologisi08: 229-257

Fahn A. 1990 (4 ed.)Plant AnatomyPergamon Press. 589 pp.

Farmacopeia Portuguesa VIII. 2005. Ed. Infarmetl] edl, Lisboa

Federici E., Multari G., Gallo F.R. & Palazzino @005 Herbal drugs: from
traditional use to regulatiodnn Ist Super Sanitél(1): 49-54

Feijdo O. 1960-1963Elucidario Fitologico. Plantas Vulgares de Portiga
Continental, Insular e Ultramarino. ClassificacddNomes Vernaculos e
AplicacdesInstituto Botanico de Lisboa

Feijao O. 1973Medicina pelas Plantad ivraria Progresso. Lisboa

Fenner 1904 Beitrdge zur Kennis der Anatomie, Eoklwhgsgeschichte send
Biologie der Lanblatter und Drisen einiger Insettten. Flora 94 (citado por
Fernandes 1941)

Fernandes A. 1940, 1941, 1942 Morfologia e fisi@ogdas plantas carnivora&n.
Soc. Brot6: 14-62; 7: 16-52; 8: 6-47

Fernandes S.C. 1944 A resinagemRious pinaster ‘Pinheiro bravo’ Agros27:
197-205

Ferrdo J.M. 1993Especiarias. Cultura. Tecnologia. Comércidnstituto de
Investigagdo Cientifica Tropical. Lisboa 413 pp.

Ferreirinha M.P. 1958 — glossériolnternacional thrsnos usados na anatomia de
madeiras. Estudos, Ensaios e Documentos 46. Jentwestigagdo do Ultramar.
Lisboa 89 pp.

Figueiredo A.C., Barroso J., Pedro L. & Scheffer 2D08 Factors affecting
secondary metabolite production in plants: volatitamponents and essential
oils. Flavour Fragr. J.23: 213-226

Fineran B.A. 1980 Ontogeny of external glands inad8lerwort Utricularia

-127 -



monanthosProtoplasmal05: 9-25

Foster A.S. 1956 Plant idioblasts: remarkable exasnwf cell specialization.
Protoplasmab6: 184-193

Franca C. 1921 Recherches sur le “Drosophyllumdagium” Link et remarques
sur les plantes carnivorestchives portugaises des Sciences Biologiquds30

Franceschi V. 2001 Calcium oxalate in plaft®nds in Plant Sciend& 361-427

Franceschi V.R. & Horner H.T. 1980 Calcium oxalatgstals in plants.The
Botanical Reviewi6: 361-427

Franco J.A. 1950 AbetoBissertacdo Professor Agregado 1° Grupo de Disagsi
Instituto Superior de Agronomia, Lisboa. 260 pp.

Franco J.A. 197Nova Flora de PortugalVol. | Lycopodiaceae — Umbelliferae
Edic&o do autor

Fraz&o-Moreira A. 2005 Arabic Gum: from its histali importance in the global
markets to its contemporary significance in thelaontext of MauritaniaProc.
IVth Intern. Cong. EthnobotaniCEB

Frazdo-Moreira A. & Fernandes M.M. 200%antas e Saberes. No Limiar da
Etnobotanica em Portugakdic8es Colibri / Instituto de Estudos de Literatur
Tradicional. 114 pp.

Frey-Wissling A. 1981 Chrystallography of the twgdhates of crystalline calcium
oxalate in plantsAmerican Journal of Botan§8: 130-141

Gameiro 1935a Resinagem. Estudo comparativo denséstportugués e francés.
Publ. 2, pp. 1-125. Direc¢do-Geral de Servigos Floregiahquicolas

Gameiro 1935b Resinagem. Contribuicdo para o esdfadofluéncia dos métodos
de resinagem na produc@@ubl. 2, pp. 126-289. Direccdo-Geral de Servicos
Florestais e Aquicolas

Ganzera M., Mair M., Stuppner H., Fischer N.H. &athl.A. 2001 Analysis of
Sesquiterpene Lactones Magnolia grandifloral. by micellar electrokinetic
capillary chromatograph@hromatographieb4 (9/10): 665-668

Giordani R. 1978 Autophagie cellulaire et difféiation des laticiferes articulés
chez une Asclépiadiol. Cellulaire 33: 253-260

Giordani R. 1979 Ultrasturcture des laticiferedaléitue.C. r. Acad. Sc. ParisD.
Sc. Nat. 615

Glover B.J. & Martin C. 2002 Evolution of adaptiyetal cell morphologyln:
Cronk Q.C.B., Bateman R.M. & Hawkins J.A. (ed3gvelopmental Genetics
and Plant Evolution Taylor and Francis, London, pp 160-172 (citado po
Bergougnouwet al.2007)

Gordo LS. 1957 Aplicacdo do processo ‘bark chipping resinagem a morte.

-128 -



Relatorio Final do Curso de Engenheiro Silvicultdnstituto Superior de
Agronomia. Lisboa

Grosso AC., Rodriguds, Gomes |.Martins ES. & Teixeira G. 2008 Preliminary
data on microcharacters and chromosome numbeffdmabeneaspecies
(Apiaceae) from Cape Verde Islands. Plant Biosyst&42: 87-93.

Groult M.-L. 1999 Apport de l'etude des cystolithfediaires a la taxonomie du
Complexe NéotropicalPilea microphylla (L.) Liemb. et espéces affines
Sciences de la Vig22: 817-823

Haberlandt G. 191@hysiologische Pflanzenanatomie Aufl. Leipzig. (citado por
Molisch 1922)

Haberlandt G. 1924 (62 ed?hysiologische Pflanzebanatomiéerlag von Wilhelm
Engelmann. Leipzig, 671 pp.

Handley R., Ekbom B. & Gren J.A. 2005 Variation tiichome density and
resistance against a specialist insect herbivorenatural populations of
Arabidopsis thalianaEcological Entomolog@0: 284-292

Harborne JB. 1993 (42 gdintroduction to Ecological BiochemistrhAcademic
Press. London

Harborne JB. 1997 Plant secondary metaboligm. Crawley MJ. (ed.)Plant
ecology 22 ed., pp. 132-155. Blackwell Publ. Berlin

Harvey A. 2000 Strategies for the discovering drérgsn previously unexplored
natural productdrug Discovery Todap: 294-300

Heslop-Harrison Y. & Knox R.B. 1971 A cytochemicstudy of the leaf-gland
enzymes of insectivorous plants of the geRumyuicola. Plante06: 183-211

Hill AE. & Hill BS. 1976 Elimination process by gids. Mineral ionsln: Luttge U.
& Pitman MG. (eds.)Transport in Plants Il Part. B: Tissues and Organs
Encyclopedia Plant Physiology. New Series 2, pp-223. Springer-Verlag

Hill AF. 1937 Economic Botany. A Textbook of Useful Plants arahtPProducts.
McGraw-Hill. 92 pp.

Homer L., Leach D., Lea D., Lee L., Henry R. & Besteck P. 2000 Variation in
the essential oil content delaleuca alternifoliaCheel (Myrtaceae)Biochem.
Syst. Ecol28: 367-382

Howes FN. 1949Vegetable Gums and Resin€hronica Botanica Company.
Waltham, Mass. USA

http://www.sbs.utexas.edu/mauseth/weblab/webchapSwey/chapter_9.htm

Hunt J., Dean A., Webster R., Johnson G. & Enno20898 A novel mechanism by
which silica defends grasses against herbivAnnals of Botany02: 653-656

-129 -



llarslan H., Palmer R. & Horner H. 2001 Calcium lata crystals in developing
seeds of soybeaAnn. Bot 88: 243-257

Jassim S.A.A. & Naji M.A. 2003 Novel antiviral agen a medicinal plant
perspectiveJournal of Applied Microbiolog®5: 412-427

Johanson D. 194Blant microtechniqueMcgraw-Hill company 524pp.

Johnson H.B. 1975 Plant pubescence: an ecologaraleptive.Botanical Review
41: 233-258

Juniper B.E., Robins R.J. & Joel D.M. 1988e Carnivorous PlantsAcademic
Press (citado por Oliveira 1991)

Kalachanis D. & Psaras G.K. 2005 Structure and ldpweent of the secretory
cavities ofMyrtus communigeavesBiol. Plant.49: 10-110

Kartal M. 2007 Intellectual property protection ime natural product drug
discovery, traditional herbal medicine and herbabditinal productsPhytother
Res. Fel?1(2): 113-119

Kaufman P.B., Dayanandan P., Franklin C.I. & Takeok 1985 Structure and
function of silica bodies in the epidermal systefgoass shootsAnnals of
Botany55: 487-507

Kay Q.O.N. 1987 Ultraviolet patterning and ultrdeteabsorbing pigments in
flowers of the Leguminosaeln: Stirton C.H. (ed.)Advances in Legume
Systematicspp. 317-353. Royal Botanic Gardens, Kew

Kay Q.O.N., Daoud H.S. & Stirton C.H. 1981 Pigmdistribution, light reflection
and cell structure in petaBot. J. Linn. Soc83: 57-84

Kelsey R.G., Reynold G.W. & Rodriguez E. 1984 Theeristry of biologically
active constituents secreted and stored in plaanhdyllar trichomes.in:
Rodriguez E., Healey P.L. & Mehta |. (ed8iplogy and Chemistry of Plant
Trichomes pp 187-241Plenum Press

Klein R.M. 1987The Green World. An Introduction to Plants and Reof™ ed.
Harper & Row Publ. New York

Konar R.N. & Linskens H.F. 1966a Physiology andchiemistry of the stigmatic
fluid of Petunia hybrida. Plantd1: 327-38

Konar R.N. & Linskens H.F. 1966b The morphology amidchemistry of the
stigmatic and anatomy of stigmam®étunia hybrida. Plantg1: 356-371

Koptur S., Rico-Gray V. & Palacios-Rio M. 1998 Apmtotection of the nectaried
fern Polypodium plebeiunmn Central México.American J. Botang5(5): 736-
739

-130 -



Langenheim J.H. 1981 Terpenoids in LeguminosaePolhill R.M. & Raven P.H.
(eds.) Advances in Legume SystematiPsut 2, pp. 627-655. Royal Botanic
Gardens, Kew

Lenaz L. & De Furia M.D. 1993 Taxol a novel natysedduct with
significant anticancer activityitoterapia64 suppl. 1: 27-36

Levering C.A. & Thomson W.W. 1971 The ultrasctrgtuof the salt gland of
Spartina foliosaPlanta97:; 183-196

Liakoura V., Stefanou M., Manetas Y., Cholevas. CK&rabourniotis G. 1997
Trichome density and its UB-B protective potentie¢ affected by shading and
leaf position on the canopi¥nvironmental and Experimental BotaB§: 223—
229

Liphschitz J. & Waisel Y. 1982 Adaptation of plarits saline environments: salt
excretion and glandular structurén: Sen D.N. & Rajpurohit K.S. (eds.)
Contributions to the Ecology of Halophyt&x. W. Junk Publishers (citado por
Louséa 1986)

Lloyd F.E. 1933 Carnivorous plants — A review wittntributions.Proc. Roy. Soc.
CanadaAppendix A, 27, XXV-Cl.(citado por Fernandes 1942)

Lord E.M. & Webster B.D. 1979 The stigmatic exudaté Phaseolus vulgaris..
Bot. Gaz140: 266-271

Lousd M.F. 1986 Comunidades halofilicas da Resetiea Castro Marim
Dissertacdo de Doutoramentimstituto Superior de Agronomia

Lousdo ML 2008. Plantas medicianais. Parque Batanita Tapada da
Ajuda. ISAPress Lisboa

Luckow M. & Grimes J. 1997 A survey of anther glarid the Mimosoid legume
tribes Parkieae and Mimose#@american J. Botan§4: 285-297

Littge U. & Pitman M.G. (eds.) 197Bransport in Plantsll Part B. Tissues and
Organs Encyclopedia Plant Physiology. New Series 2 SmifVerlag

Littge U. 1971 Structure and function of plant glerAnn. Rev. Plant Physio22:
23-44

Machado D.P. 1953a Contribui¢éo para o estudo maafpéio da cortica do sobreiro.
Rev. Agron23: 75-104

Machado D.P. 1953b Sobre a determinacdo em feadtigas do ano em que
comecgou o periodo de resinagdfst. Inf. 16-C3. Direcgdo-Geral de Servigos
Florestais e Aquicolas

MacTavish H.S. & Menary R.C. 1997 Volatiles in difént floral organs, and effect
of floral characteristics on yield of extract froBoronia megastigmgNees).
Ann. Bot80: 305-311

-131 -



Maffei M. & Codignola A. 1990 Photosynthesis, phetgpiration and herbicide
effect of terpene production in peppermilMehtha piperital.). Journal of
Essential Oil Research 275-286

Maffei M., Gallino M. & Sacco T. 1989 Glandulardhiomes and essential oils in
developing peppermint leavesew Phytologisfill: 707-716.

Maggi F., Ferretti G., Pocceschi N., Menghini L. Ricciutelli M. 2004
Morphological, histochemical and phytochemical stigation on the genus
Hypericumof the central ItalyFitoterapia75: 702-711

Mahlberg PG. 1961 Embryogeny and histogenesidarium oleanderll — Origin
and development of the non-articulated laticifemerican J. Botang8: 90-99

Mahlberg PG. 1993 Laticifers: an historical persjpecThe Botanical Reviewb9:
1-23

Mariani P., Cappelletti E., Campoccia, D. & Balddan1989 Qil cell ultrastructure
and development ihiriodendron tulipiferal. Bot. Gaz 150: 391-396

Maron R. & Fahn A. 1979 Ultrastructure and develepmof oil cells inLaurus
nobilis L. leavesBot. J. Linnean So@.8: 31-40

Martin J.T. & Juniper B.E. 1970he Cuticle of PlantsEdward Arnhold, London.
347 pp.

Mascarenhas G.H.N. 1948 As giestas como plantagimaid. Subsidios para o seu
estudoRelatoério Final do Curso de Engenheiro Agronommstituto Superior de
Agronomia. Lisboa

Matos O.C. 2000 Uso de substancias naturais derarigegetal com actividade
bioldgica na protecgéo das plantas agricdlgsonomia lusit48 (Supl. 2): 1-44

Mauseth J.D. 198&Ilant Anatomy The Benjamin/Cummings Pub. Co. Inc. Menlo
Park, California.

Mauseth J. D. 200Plant Anatomy 2™ ed. The Benjamin/Cummings Pub.Co.,Inc.
Menlo Park, California

McDade L.A. & Turner M.D. 1997 Structure and deyet®nt of bracteal nectary
gland inAphelandra(AcanthaceaeAmerican J. Botang4: 1-15.

Meneses R., Ocazionez R.E., Martinez J.R., Stasherik 2009. Inhibitory effect
of essential oils obtained from plants grown indabia on yellow fever virus
replication in vitro.Ann. Clin. Microbiol. Antimicrob6: 8

Metcalfe C.R. 1967 Distribution of latex in the pl&ingdom.Economic Botanp1:
115-127

Metcalfe C.R. & Chalk L. 195@&natomy of the Dicotyledons. Leaves, Stem, and
Wood in Relation to Taxonomy with Notes on Econdysis.2 vols. Clarendon
Press

-132 -



Metcalfe C.R. & Chalk L. 1979 "2 ed. Anatomy of the Dicotyledona/ol. I.
Systematics anatomy of leaf and stem, with a Hrisfory of the subject.
Clarendon Press

Metcalfe C.R. & Chalk L. 1983Anatomy of the Dicotyledons: Wood Structure and
Conclusion of the General Introductiokol. 2. Oxford University Press, New
York.

Metcalfe C.R. 1983 Secreted mineral substancesstélsyln: Metcalfe C.R. &
Chalk L. (eds.) (¢ ed.)Anatomy of the Dicotyledon¥ol II, pp. 82-91. Oxford
Clarendon Press

Milanez F.R. 1954 Origem das ramificagdes dosifaties do embrido do caule de
Euphorbia phosphoreMart. Arg. Jard. Bot13: 95-113

Milanez F.R. 1959 Contribuicdo ao conhecimento @nato de Cryptostegia
grandiflora. | — EmbridoRodriguesia33-34: 347-394

Milanez F.R. 1960-1961 Contribuicdo ao conhecimematémico deCryptostegia

grandiflora. Il — Sobre os laticiferos da estrutura primaRadriguesia35-36:
99-128

Milanez F.R. 1966 Contribuicdo ao conhecimento @mato de Cryptostegia
grandiflora. Il — Nota sobre a estrutura secunddRadriguesia37: 335-348

Milanez F.R. & Neto H.M. 1956 Origem dos laticiferdo embrido d&uphorbia
pulcherrimaWild. Rodriguesia30-31: 351-440

Molano-Flores B. 2001 Herbivory and calcium concatitns affect calcium oxalate
crystal formation in leaves &ida(Malvaceae)Annals of Botany8: 387-391

Molddo-Martins M. 1995 Producéo de extractos demarale Thymus zygud.
Extracgdo por CO2. Supercritico versus métodos emrignais. Dissertagdo
Doutoramento ISA/UTLLisboa

Molisch H. 1922Anatomie der Pflanzé&/erlag von Gustav Fischer, 153 pp.

Morais-Silva A. 1952 (102 edGrande Dicionario da Lingua Portugues&ditorial
Confluéncia.

Moreira |. 1979 mplicaces da Alelopatia na Agricultur€oleccédo “Natura” Nova
Série. Vol. 5. Sociedade Portuguesa de Ciénciasralat 31 pp.

Moreira |. 2010 Anatomia das plantas. EstruturaérieSDidactica Botanica 2.
(Moreira I. & Monteiro A. coords.) I$2ress Lisboa

Mulligan G.A. & Kevan P.G. 1973 Color, brightneasd other floral characteristics
attracting insects on blosoms of some Canadian sv&sh. J. Bot51: 1939-
1952

Murtagh G.J., Curtis A. 1991 Post harvest retentibail in tea tree foliagelournal
of Essential Oil Researcdr 179-184

-133 -



Nahrstedt A. & Butterweck V. 1997 Biologically asti and other chemical
constituents of the herb ddypericum perforatunl. Pharmacopsychiatry30
(Suppl.): 129-134

Nakata P. 2003 Advances in our understanding aflral oxalate crystal formation
and function in plant®lant Sci 164: 901-909

Nessler C.L. & Mahlberg P.G. 1977 Cell wall pertava in laticifers ofPapaver
somniferuni. Bot. Gaz138: 402-408

Nessler C.L. & Mahlberg P.G. 1978 Laticifer ultrasture and differentiation in
seedling ofPapaver bracteatuniindl., population Arya Il (Papaveraceae).
American J. Botang5: 978-983

Nessler C.L. & Mahlberg P.G. 197®lastids in laticifers ofPapaver | —
Development and cytochemistry of laticifer plagti&ciin P. somniferumL.
(Papaveraceaehmerican J. Botang6: 266-273

Oliveira M.J.F.C.C. 1991 Biologia e utilizagdo ddantas aromaticas e medicinais
de regiao Mediterranicdelatério do Trabalho de Fim de Curso de Engerdhari
Agronomica Instituto Superior de Agronomia. Lisboa.

Oliveira P.S., Rico-Gray V., Diaz-Castelazo C. & sfillb-Guevara C. 1999
Interactions between ants, extrafloral nectariesl &msects herbivores in
neotropical coastal sand dunes: herbivore detegréycvisiting ants increases
fruit set inOpuntia stricta(Cactaceae)}-unctional Ecologyl 3: 623-631

Onelli, E., Rivetta A., Giorgi A., Bignami M. & Pagnani G. 2002 Ultrasrtuctural
studies on the developing noduledtyfpericum perforatunFlora 197: 92-102.

Oosthuizen L.-M. & Coetzee J. 1983 Morphogenesifiofhiomes ofPelargonium
scabrum South African Journal of Botar 305-310

Pais M.S.S. 1969-1970 Morphologie, structure edvdyimie de la surface stigmatic
d’Opbhris luteal. (Orchidée)Port. Acta Biol.(sér. A) 11: 339-343

Pais M.S.S. 1972 Ontogénie d’'organites cellulaaesours de la différentiation des
pieces florales @phrys luteaCav. (Orchidée)Portug. Acta Biol(sér. A) 12(3-
4): 125-253

Pais M.S.S. 1973 Les leucoplastes de la surfagmatic dEpipactis atropurpurea
Rafin. (OrchidéeRev. Fac. CiénLisboa (22 Sér. — C) 67: 437-446

Pais M.S.S. 1973-1974Jltrastructure des cellules sécrétrices da la sarfa
stigmatiques Epipactis atropurpuredrafin. Port. Acta Biol.(sér. A) 13: 79-86

Pais M.S.S. 1976 Quelques données sur la secidi@mles orchidé®Bol. Bot. Fr.
Coll. Sécrét. Végét149-159

Pais M.S.S. & Carvalho-Rodrigues F. 1979 Peroxisoat@racterization by optical
diffraction identification of catalses in secretarighomes ofOphris lutealLabel.

- 134 -



J. Submicr. Cytoll1: 473-478
Pais M.S.S. & Chaves-das-Neves H. 1980 The florattary of Epipactis
atropurpurea Rafin. exudate composition and intramicroscopic eatp |l
Meeting Secretions in PlanfResuma)Soc. Bot. France, Inst. Nac. Inv. Cient.
Palhinha R.T. & Cunha A.G. 193%urso de Botanical. Rodrigues. Lishoa

Percival M.S. 1961 Types of nectars in angiospeNesv Phytol60: 235-281
Pinto-Ricardo C. & Teixeira A. 1977™oléculas Biologicas. Estrutura e

PropriedadesDidactica Editora. 280 pp.

Pévoa O., Farinha N., Moreira C., Marinho S. & Nsufee 2002. Etnoboténica, o uso
e a gestao das plantas aromaticas e medicinaisua aitilizacdo sustentavel
como contributo para a valorizacdo do meio ruralAtentejo. Coléquios da
PIMEL, Alcéacer do Sal

Prior S. 1939 Carnivorous plants and “the man-gdtiee”. Field Museum of
Natural History. Department of Botany. Leaflet 23. (Citado por FRemtes
1940).

Prychid C. & Rudall P. 1999 Calcium oxalate crystal Monocotyledons: A review
of their structure and systematiésin. Bot.84: 725-739

Quintanilha 1926 O problema das plantas carnivoEasudo citofisiol6gico da
digestdo ndrosophyllum lusitanicum. Bol. Soc. Brdt(22 Sér.): 42-129.

Quintela A.A.L. 1955 Subsidio para o estudo dau#nicia de estimulantes na
resinagem enPinus pinasterSold. ex Ait. Exsudc¢do. Cicatrizacdo. Reservas.
Relatorio Final do Curso de Engenheiro Silvicultdnstituto Superior de
Agronomia. Lisboa.

Ramalho P.S., Freitas V.A.P., Macedo A., Silva GSidva A.M.S. 1999 Volatile
components ofistus ladanifeleavesFlavour Fragr. J.14: 300-302

Ramati A., Liphschitz N. & Waisel Y. 1979 Osmotidagtation inPanicum repens.
Differences between organs, cellular and subcelleleels Physiol. Plant.45:
325-331

Raven P.H., Evert R. & Eichorn S. 200%"@d.)Biology of plantswW. H. Freeman
and Company / Worth Publishers, Inc. New York

Reynolds T. 2005 Hemlock alkaloids from SocrateBaison aloes. Phytochemistry
66: 1399-1406

Rice E.L. 1974Allelopathy Academic Press.

Roberts D.D., Pollien P. & Milo C. 2000 Solid-Phastcroextraction Method
Development for Headspace Analysis of Volatile BlaCompoundsJ. Agric.
Food Chemd48: 2430-2437

-135 -



Rodrigues L., Monteiro P. Pévoa O., Teixeira G.s&ncelos T., Molddo M. &
Monteiro A. 2006. Biodiversity studies on Portugug&siymbra capitatd . Acta
Hort 723: 127-132.

Rodrigues L., Monteiro P., Pévoa O., Teixeira Ggltidio M., Figueiredo AC. &
Monteiro A. 2008 Morphology of secretory structuremd essential oil
composition inMentha cervind.. from PortugalFlavour Fragr. J.23: 340-347

Rodrigues L., Pévoa O, Teixeira G., Figueiredo Adojdao M. &

Monteiro A. 2009 Micromorphology of trichomes armhtposition of
essential oil oMentha pulegiunt.. from Portugal. Abstracts: 53"
International Symposium on Medicinal and Aromatiarfes SIPAM.

Djerba, Tunisia, 26-28 March, 2009

Rodrigues M.L.S. 1958 Oleos essenciais. Plano diedes para o seu melhor
conhecimento e valorizacadzst. Inf. 90-D4. Direccdo-Geral dos Servicos
Florestais e Aquicolas

Rodriguez E., Healey P.L. & Mehta I. 19&lology and Chemistry of Plant
TrichomesPlenum Press. 255 pp.

Rodriguez-Saona C. & Trumble J.T. 2000 Secretonycasto idioblasts oil cell:
evidence of their defensive role against a non-mthpnsect herbivore.
Entomologia Experimentalis et Applice®d: 183-194

Rossetto M., Slade R., Baverstock P., Henry R. & Ile 1999 Microsatellite
variation and assessment of genetic structureartree Melaleuca alternifolia
Myrtaceae)Mol. Ecol.8: 633-643

Rovira A.D. 1969 Plant root exsudat&se Botanical Revie®5: 35-57

Ruhland W. 1915 Untersuchungen lber die HautdridegnPlumbaginaceen. Ein
Beitrag zur Biologie der Halophytedahrb. Wiss. Bot55: 259-266 (citado por
Martin & Juniper 1970)

Russel E.W. 196%o0il Conditions and Plant GrowtiNew York, NY. Longmans
Green

Sawidis T., Weryszko-Chmielewska E., Anastasiol&\Bosabalidis A. 2008 The
secretory glands disphodelus aestividwer. Biologia 63/6: 1118-1123.

Sazima M., Vogel S., Cocucci A. & Hausner G. 199% Tperfume flowers of
CyphomandrgSolanaceae): pollination by euglossine bee, fslimechanism,
osmophores, and volatileBlant Systematics and Evolutid87: 51-88 (citado
por Luckow & Grimes 1997)

Schmid R. 1988 Reproductive versus extra-reprodectiectaries — Historical
perspective and terminological recomendatidrige Botanical Review4: 179-
232

-136 -



Schnepf E. 1969 Sekretion und Exkretion bei PflanPeotoplasmatologiaB: 1-181

Schnepf E. 19745land Cells. In Robards A.E. (ed.pynamic Aspects of Plant
Ultrastructure pp. 331-357. Mc Grow-Hill

Schnepf E. & Christ P. 1980 Unusual transfer catlsthe epithelium of the
nectarines ofAsclepias curassavida Protoplasmal05: 135-148

Serkedjieva J. & Ivancheva S. 1999 Antiherpes vaasvity of extracts from the
medicinal plantGeranium sanguineuin J. Ethnopharmacolog§4: 59-68

Serrato-Valenti G., Bisio A, Cornara L. & Ciarallé. 1997 Structural and
histochemical investigation of the glandular trickes ofSalvia aureal. leaves
and chemical analysis of the essentialdilnals of Botany9: 329-336.

Setoguchi H., Tobe H., Ohba H., Okazaki M. 1993c8&il-accumulating idioblasts
in leaves of Cecropiaceae (Urticalek)Plant Res106 : 327-335

Shelton D., Aitken K., Doimo L., Leach D., Baverstd®. & Henry R. 2002 Genetic
control of monoterpene composition in the essepiladf Melaleuca alternifolia
(Cheel).Theor. Appl. Genetl05: 377-383

Shelton D., Zabaras D., Chohan S., Wyllie S., Bsteek P., Leach D. & Henry R.
2004 Isolation and partial characterisation of &afive monoterpene synthase
from Melaleuca alternifoliaPlant Physiology and Biochemisty: 875-882

Skelding A.D. & Winterbotham J. 1939 The struct@ed development of the
hydatodoes o$partina townsendigroves.The New Phytologi€8: 69-79

Spring O. 2000 Chemotaxonomy based on metabolites fjlandular trichomes.
Advances in Botanical Researg8h: 153-174.

Stace C. 198@lant taxonomy and biosystematie' ed. Arnold Publ., Ltd. London

Stocking C.R. 1956Excrection by Glandular OrgansEncyclopedia Plant
Physiology 3, pp. 503-510. Springer-Verlag

Strobl W.R. 2000 The role of natural products imadern drug discovery program.
Drug Discovery Toda®: 29- 41

Svoboda K. & Svoboda T. 200Becretory Structures of Aromatic and Medicinal
Plants: a Review and Atlas of Micrograph#icroscopix Publications,
Knighton, England

Taiz L. & Zeiger E. 200@lant Physiology 4" ed. Sinauer Associates, Inc. Publ.
Sunderlan

Takeda F. & Glenn M.D. 1989 Hydathode anatomy drel relationship between
guttation and plant water status in strawbeFmadaria x ananass@buch.).Acta
Horticulturae (ISH 265: 387-392

Teixeira G. & Branco M. 200®d6len Série Didactica Botanica 1. (Moreira | &
Monteiro A, Coords.). ISRress Lisboa. Portugal 65 pp.

-137 -



Telhada A.E.L.B.M. 198&studo da Bioecologia d@istus ladanife. (Esteva) —
Sua Importancia em Portugdtstacdo Florestal Nacional. 286 pp.

Thomson W.W. & Liu L. 1967 Ultrastructural Feature§ the Salt Gland of
Tamarix Planta73: 201-220

Thurston E.L. & Lersten N.R. 1969 The morphologyd a@oxicology of plant
stinging hairsThe Botanical Revie®5: 393-412

Tilney P.M. & van Wyk A.E. 2004 Extralforal nectaeis in Combretaceae:
morphology, anatomy and taxonomic significari@ethalia34: 115-126

Trombetta D. et al 2005. Mechanisms of Antibacterial Action of Three
MonoterpenesAntimicrobial agents and Chemotherafy. 2474-2478

Troughton J. & Donaldson L.A. 19robing Plant StructureChapman and Hall

Tukey Jr. H.B. 1969 Implications of allelopathy agricultural plant scienteThe
Botanical Reviev@5: 1-16.

Vasconcellos J. C. & Feio F. 1948antas Medicinais e AromaticagElementos
para o seu estudo Direccdo-Geral dos Servicos Agricolas. Sérieudist e
Informacao Técnica 34. Ministério da Economia, b&l200 pp.

Vasconcellos J.C. & Coutinho M.C.P. 19B®¢des de Citologia e Histologia das
Plantas.Direccao Geral dos Servigos Agricolas. Lisboa. g2

Vaughan J.G. 1970he Structure and Utilization of Soil See@hapman and Hall.
279 pp.

Vieira C., Delprete P., Leitdo GG. & Leitdo S. 20Ahatomical and chemical
analyses of leaf secretory cavities Rfistia formosa(Rubiaceae)American
Journal of Botany88: 2151-2156

Vintejoux C. 1974-1976 Ultrastructural and cytocleah observations on the
digestive glands obtricularia neglectal. (Lentibulariaceae). Distribution of
protease and acid phosphatase activiiest. Acta Biol.(Sér. A) 14: 463-473

Vogel S. 1990The Role of Scent Glands in Pollinatigh. A. Balkema (citado por
Luckow & Grimes 1997)

Wagner G.J. 1991. Secreting glandular trichomesrentban just hairsPlant
Physiol.96: 675-679

Wagner G., Wang E. & Shepherd R. 2004 New apprsadbe studying and
exploiting an old protuberance, the plant trichofnals of Botan®3: 3-11

Waisel Y. 197Biology of HalophytesAcademic Press

Weidenhameret al 1993. Just how insoluble are monoterpendsZhemical
Ecology19: 1799-1807

Werker E. 1993 Function of essential oil secretifandular hairs in aromatic plants
of the Lamiaceae: a revieWwlavour and Flagrance Journd: 249-255

-138 -



Werker E. 2000 Trichomes diversity and developmédyvances in Botanical
Researct8l: 1-35

Werker E, Putievsky E. & Ravid U. 1985 The essémis and glandular hairs in
different chemotypes d@driganum vulgard._. Annals of Botang5: 793-801

Werker E., Putievsky E., Ravid U., Dudai N. & Katki 1993. Glandular hairs and
essential oil developing leaves Ofiganum basilicumLamiaceae)Annals of
Botany71: 43-50

Werker E., Ravid U. & Putievsky E. 1985 Structuré glandular hairs and
identification of the main components of their sted material in some species
of the Labiataelsrael J. Bot34: 31-45

Wilkinson H.P. 1979 Extrafloral nectarieb: Metcalfe C.R. & Chalk L. (eds.)
Anatomy of Dictolyledonwol. 1 (2 ed.), pp. 124-130. Clarendon Press

Wist T. & Davis A. 2006 Floral Nectar Productiondaiectary Anatomy and
Ultrastructure ofEchinacea purpuredAsteraceae)Annals of Botanyd7: 177-
193

Wooding F.B.P. & Northcote D.H. 1965a Associatidrtiee endoplasmic reticulum
and the plastids iAcerandPinus. American J. BotarB2: 526-531

Wooding F.B.P. & Northcote D.H. 1965b The fine sture of the mature resin
canal cells oPinus pinea. J. Ultrasct. Re%3: 233-244.

-139 -






	ESTRUTURASsecretorasCAPA.pdf
	Livro_Anatomia_Plantas_Estruturas_Secretoras_3.pdf
	Livro_Anatomia_Plantas_Estruturas_Secretoras_3.pdf

	LIVRO_SECRETORES_set2011-136p.pdf
	secretores_contracapa_16set2011.pdf
	secretores_PREFACIO_16set2011
	secretores_indice_TEXTO_134pp_16set2011_final


