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MORFO-ANATOMIA DO XILOPODIO DO GEOARBUSTO Galianthe
grandifolia E.L. Cabral (RUBIACEAE) E A OCORRENCIA INCOMUM
DE COLETERES SUBTERRANEOS'.

Divina Aparecida Anunciagio Vilhalva?, Angelo Luiz Cortelazzo’,
Sueli Maria Gomes*

RESUMO - Espécies de Galianthe (Rubiaceae) sdo descritas como tendo
xilop6dio, mas ainda ndo ha estudos anatdmicos que corroborem isto. O objetivo
deste trabalho ¢ caracterizar o eixo subterraneo principal de Galianthe
grandifolia E.L. Cabral. Para isto, as amostras foram retiradas do solo e
examinadas sob microscopia Otica e eletronica de varredura. Comprovou-se que
a estrutura analisada ¢ um xilop6dio, de natureza mista caulinar e radicular,
apresentando varias gemas protegidas por catafilos com glandulas axilares e
adaxiais, cuja andlise estrutural e histoquimica evidenciou que sdo coléteres.
Coléteres aéreos sao comuns em espécies de Rubiaceae e outras familias de
angiospermas, mas ao que se saiba este ¢ o primeiro relato da ocorréncia destas
glandulas em orgdos subterraneos vegetais. O papel ecologico dos coléteres
subterraneos ¢ discutido, assim como o uso do conceito de geoarbusto para G.
grandifolia e outras plantas do Cerrado. Os resultados subsidiam a taxonomia do
género.

Palavras-chave: Cerrado, Glandula subterranea, Herbivoria; Taxonomia.

ABSTRACT (Xylopodium morpho-anatomy of the geofrutex Galianthe
grandifolia E.L. Cabral (Rubiaceae) and the uncommon occurrence of
underground colleters) - Species of Galianthe (Rubiaceae) are described as
having xylopodium, but there are no anatomical studies to corroborate it. The
aim of this work is to characterize the main underground axis of Galianthe
grandifolia E.L. Cabral. For this, the samples were taken from the soil and
examined under optical and scanning electron microscopy. It was verified that
the analyzed structure is a xylopodium, with stem and root mixed nature, and
presenting several buds. Their buds are protected by cataphylls with axillary and
adaxial glands, which structural and histochemical analysis evidenced that they
are colleters. Aerial colleters are common in Rubiaceae species and other
angiosperm families, but as far as we know, this is the first report of the colleter
occurrence in underground plant organs. The ecological role of underground
colleters is discussed, as the use of the geofrutex concept to G. grandifolia and
other Cerrado plants. The results help the genus taxonomy.

Keywords: Cerrado, Herbivory, Taxonomy, Underground gland.
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INTRODUCAO

H4 muito ¢ sabido que Orgdos
subterraneos espessados sdo comuns em plantas
do Cerrado (Lindman, 1906; Rizzini & Heringer,
1961; Mantovani & Martins, 1988), embora eles
estejam além do olhar da maioria dos
observadores. Este bioma apresenta marcante
sazonalidade climatica e incidéncia de fogo
(Parreira & Cabral, 2011), e as estruturas
subterraneas de suas plantas s3ao uma das
adaptagdes que possibilitam o enfrentamento
destes eventos, uma vez que tais Orgdos
proporcionam o armazenamento de agua e de
reservas de energia.

A tipologia das estruturas subterrdneas
abrange bulbos, séboles, rizomas, tubérculos,
rizoforos, xilopddios, lignotiberas e raizes
gemiferas, conforme constatado em diferentes
espécies do Cerrado analisadas anatomicamente
(Paviani, 1987; Appezzato-da-Gléria & Estelita,
2000; Hayashi & Appezzato-da-Gloria, 2005,
2007; Vilhalva & Appezzato-da-Gloria, 2006a;
Alonso & Machado, 2007; Appezzato-da-Gloria
et al., 2008; Mercadante-Simodes et al., 2014).
Andlises morfo-anatdmicas proporcionam a
efetiva caracterizagdo dos tipos de sistemas
subterraneos e adequam o uso das terminologias
nesta area (Milanez & Moraes-Dallaqua, 2003),
possibilitando a identificacdo da natureza
caulinar ou radicular dos diferentes tipos de
sistemas  subterraneos (Appezzato-da-Gloria,
2015).

Estudos anatémicos apontam a ocorréncia

de diversos tipos de orgdos subterraneos para

espécies de Rubiaceae (Baird et al., 1992).
Apesar de trabalhos taxondmicos atribuirem a
presenca de xilopddio muito desenvolvido para
espécies de Galianthe (Bacigalupo, 1996; Cabral
& Bacigalupo 2000; Cabral, 2009), inclusive
como um dos carateres distintivos entre o0s
subgéneros Galianthe Griseb e Ebelia (Rchb.) E.
L. Cabral & Bacigalupo (1997), ainda ndo ha
abordagens estruturais que corroborem a
ocorréncia deste tipo de estrutura nestas plantas.

Rubiaceae ¢ uma das maiores familias de
angiospermas (Robbrecht, 1988) e esta entre as
mais bem representadas na flora de diferentes
regioes brasileiras (Matias & Nunes, 2001;
Carvalho et al., 2006; Pinheiro & Monteiro,
2008). Sao listados 125 géneros e 1391 espécies
de Rubiaceae para a flora do Brasil (Barbosa et
al.,2016). A dificuldade de identificacdao ao nivel
especifico de Rubiaceae ¢ notoria, mas duas
caracteristicas sdo marcantes para a familia como
um todo, que sdo a presenca de estipulas
interpeciolares e coléteres.

Coléteres sao relatados nao apenas para
Rubiaceae, mas também para diversas outras
familias de angiospermas (Fahn, 1979; Thomas,
1991), tais como Apocynaceae (Thomas, 1991;
Rio et al, 2002; Simdes et al, 20006),
Caryocaraceae (Paiva & Machado, 2006),
Fabaceae (De-Paula & Oliveira, 2007; Paiva,
2009) e Gentianaceae (Nemomissa, 1997). Eles
ja foram descritos para varios géneros de
Rubiaceae (Solereder, 1908; Horner & Lersten,
1968; Van Hove, 1972; Lersten, 1974b),
ocorrendo associados principalmente as estipulas

(Lersten, 1974b). A presenca de coléteres nas
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estipulas interpeciolares distingue Rubiaceae
dentro da ordem Gentianales (Robbrecht, 1988).
A importancia taxondmica dos coléteres também
se dd4 no nivel infrafamiliar, sendo tipica a
ocorréncia de rafides nestas estruturas em
espécies de Rubioideae (Lersten, 1974b).

As substancias secretadas pelos coléteres
sdo mucilaginosas ou resinosas, sendo-lhes
atribuida a funcdo de proteger o meristema apical
e as gemas axilares contra a dessecacao,
herbivoria e patégenos (Dell, 1977; Thomas et
al., 1989; Thomas & Dave, 1990a; Thomas,
1991). Tais secregdes sdo liberadas no meio
externo, sendo, portanto, passiveis de ser
recolhidas e analisadas, o que pode ser vantajoso
para estudos fitoquimicos. Esta técnica foi
explorada por Leite (2012), que identificou que a
secrecdo ¢ mais abundante em coléteres de
Tocoyena formosa (Cham. & Schltdl.) K. Schum.
(Rubiaceae), entre as espécies analisadas.

A analise anatomica ¢ fundamental para a
caracterizacdo de  estruturas  subterraneas
(Milanez & Moraes-Dallaqua, 2003; Appezzato-
da-Gloria, 2015). O mesmo se aplica as
glandulas vegetais, cuja importancia taxonomica
e ecoldgica tem sido assinalada para diferentes
espécies (Lersten, 1974b, 1975; Robbrecht,
1987; Gonzales, 1998; Endress et al., 1996;
Simdes et al., 2004), o que se pretende aqui
abordar.

O objetivo deste trabalho ¢ descrever a
morfoanatomia do sistema subterrineo de
Galianthe grandifolia (Rubiaceae), uma planta

nativa do Cerrado, bem como caracterizar as

glandulas que ocorrem em suas gemas

subterraneas.

MATERIAL E METODOS

Plantas de Galianthe grandifolia E.L.
Cabral foram coletadas em cerrado sensu stricto
situado em Gralina, municipio de Itirapina,
estado de Sdo Paulo, tendo inclusive seu sistema
subterrdneo retirado do solo. As exsicatas
testemunhas estdo depositadas no Herbario da
Universidade Estadual de Campinas (UEC), com
os seguintes registros: UEC 146775, UEC
146776 e UEC 146777. O sistema subterraneo
das plantas foi analisado e descrito em sua
morfologia externa.

Amostras do eixo principal do sistema
subterraneo jovem e adulto de G. grandifolia
foram fixadas por 48 h em solugdo de Karnovsky
(Karnovsky, 1965) modificada com o uso de
tampdo de cacodilato de sodio, sendo
posteriormente lavadas no mesmo tampao. Parte
das amostras foi estocada em etanol 70% para os
estudos anatdmicos. As demais amostras
seguiram o procedimento para analise sob
microscopio eletronico de varredura (MEV), com
pos-fixacdo em tetroxido de 6smio aquoso 1%
por 3 h e desidratacio em série etandlica
conforme Gomes et al. (2008). A desidratacao
at¢t o ponto critico do CO, foi feita em
evaporadora Balzers e a metalizacdio em
evaporadora (“sputter coater”) Balzers Bal-Tec
SCD 050, com 16 nm de espessura de ouro. As
observagoOes foram realizadas no Laboratorio de

Microscopia Eletronica do Instituto de Biologia
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da Unicamp, em equipamento marca Jeol JSM-
5800 LV, a 10kV, acoplado a sistema de captura
de imagem.

As amostras armazenadas em etanol 70%
foram isoladas e desidratadas em série etanolica
e infiltradas em historresina (Historesin Leica®)
sob vacuo, conforme instru¢des do fabricante, e
em parafina (Johansen, 1940). Secg¢des
longitudinais e transversais com 5-12 pum de
espessura foram obtidas em microtomo rotativo,
sendo submetidas aos seguintes corantes e testes
histoquimicos: azul de toluidina 0,025% em
tampao Mcllvaine (Vidal, 1977), pH 4,0, para
caracterizacdo estrutural e de grupamentos
anionicos; xilidina (Ponceau 2R) 0,1% (Vidal,
1970), pH 2,5, para visualizar proteinas; acido
periodico/reagente  de  Schiff (PAS) para
evidenciar polissacarideos (Maia, 1979), acido
tanico 5% e cloreto férrico 3% para evidenciar
mucilagens (Pizzolato & Lillie, 1973), lugol para
amido (Johansen, 1940), timol para frutanos
(Johansen, 1940). Cortes oriundos da inclusdo
em parafina foram corados com safranina: azul
de alcian 4:1 (Johansen, 1940). Foram realizados
os controles, conforme a literatura acima, para os
testes com PAS e 4cido tanico/cloreto férrico.
Secc¢des transversais das amostras também foram
examinadas sob microscopio com luz polarizada.

As laminas permanentes foram montadas
com balsamo do Canadéd e as semipermanentes,
com gelatina glicerinada. Os resultados foram
registrados através de maquina digital Sony
Cyber Shot W7 acoplada ao fotomicroscopio
Olympus CX21. As escalas foram obtidas através

de lamina micrométrica.

RESULTADOS

Os individuos de Galianthe grandifolia
apresentam-se no campo formando touceiras.
Quando se desenterram as plantas, constata-se
que cada touceira (Fig. 1A) corresponde a
somente um individuo com ramificagoes
subterraneas que se estendem lateralmente.
Trata-se de um geoarbusto, que possui sistema
subterraneo monopodial (pivotante), tendo o eixo
principal totalmente sob o solo, de consisténcia
lenhosa, com cerca de 6-9 cm de comprimento,
além de ramos subterraneos paralelos ao solo
(Fig. 1B). Cada sistema subterraneo pode estar
associado a cerca de 1-7 ramos aéreos,
herbaceos, eretos, nao-lenhosos, ndo ramificados,
com néds evidentes, onde se inserem folhas
opostas (Fig. 1A). Eventualmente ramos aéreos
secos, ou queimados, da estacdo de crescimento
anterior, ainda persistem ao lado dos ramos em
crescimento, da estagdo em curso.

O eixo principal do sistema subterraneo €
robusto e roligo, constituido por uma porgao
superior mais larga e outra inferior mais estreita
(Fig. 1B-C). As gemas estdo localizadas na
regido superior, enquanto as raizes laterais sdo
emitidas a partir da parte inferior da estrutura
(Fig. 1B-D). As caracteristicas morfoldgicas
externas e a estrutura interna evidenciaram a
natureza mista caulinar (Fig. 1C, E, H) e
radicular (Fig. 1C, I-J) deste eixo principal,
constituindo um xilopodio. O xilopddio adulto
apresenta-se em pleno estagio secundario de
crescimento (Fig. 1H-J), sendo revestido por uma

periderme delgada (Fig. 1J).
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A regido superior do xilopodio ¢
espessada, altamente gemifera (Fig. 1B-D) e
apresenta estrutura caulinar tipica. No xilopodio
jovem, ja com o cambio interfascicular formado
(Fig. 1E), visualizam-se feixes vasculares
colaterais, onde se pode constatar a maturacao
centrifuga do xilema, com o protoxilema mais
interno que o metaxilema, sendo que a medula ¢
ampla e parenquimatica. Sob microscopia de luz
polarizada, constatou-se que o parénquima
acumula grande quantidade de amido, de formato
poliédrico-arredondado, medindo até ca. 12 um
de didmetro (Fig. 1F-G). Na regido mediana do
xilopodio, perto da porcdo inferior, ocorre a
reducdo da medula parenquimatica (Fig. 1H).

A regido inferior do xilopddio também ¢
roliga, com didmetro menor € mais ou menos
uniforme, onde se constatou a maturagdo
centripeta dos elementos do xilema, com
protoxilema exarco (Fig. 11, seta-losango) e a
auséncia de medula parenquimatica. O centro do
orgao ¢ ocupado pelo metaxilema (Fig. 11, seta),
caracterizando sua natureza radicular. As raizes
laterais e mais delgadas partem desta regido (Fig.
1B-C).

Idioblastos ~ contendo  rafides  sdo
abundantes em meio as células parenquimaticas,
notadamente na porcdo caulinar do xilopodio
(Fig. 1E), enquanto as drusas s3o menos
frequentes. Idioblastos contendo substincias
fenolicas ocorrem principalmente no cortex do
xilopodio (Fig. 1E, G-H).

As numerosas gemas da regido caulinar
do xilopddio sdo recobertas por varios catafilos,

tendo como padrio de distribui¢do uma gema

principal (apical), circundada por quatro gemas
menores (axilares) (Fig. 1D). A regido apresenta
numerosas glandulas.

As evidéncias estruturais e histoquimicas
caracterizaram as glandulas presentes nas gemas
subterraneas do xilopodio como sendo coléteres.
Eles estao localizados na porg¢do inferior da face
adaxial dos catafilos (Fig. 2A, setas), em sua
regido axilar (Fig. 2B-C) e em posicdo estipular
nos primordios foliares (Fig. 2D).

Os coléteres medem cerca de 150-450
pum de comprimento. Possuem um nucleo central
de células parenquimaticas alongadas, revestidas
por epiderme secretora unisseriada e em palicada
(Fig. 2B, D, E-F, H). Perto da gema apical, os
coléteres sdao do tipo padrio, tendo a
particularidade de apresentar pedinculo longo e
revestido por células nao secretoras, com a
cabeca um pouco curva e voltada em direcdo a
gema (Fig. 2E-F). Perto da gema axilar, o
pedunculo ¢é curto ou ausente, constituindo
coléteres sésseis (Fig. 2H). Nao foi constatado
traco vascular nos coléteres analisados.
Idioblastos contendo rafides ocorrem no
parénquima, sendo que estes cristais se mostram
birrefringentes sob luz polarizada (Fig. 2G).

Nos coléteres, as secre¢des acumulam-se
no espacgo periplasmatico das células epidérmicas
secretoras, inclusive entre estas células,
separando-as umas das outras (Fig. 2F).
Secre¢oes foram evidenciadas também no meio
extracelular (Fig. 2D-F). Elas s@o viscosas e
recobrem as gemas, apresentando aspecto vitreo

e quebradico quando secas. A metodologia de
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MEV resultou na formacdo de grumos das
secregoes (Fig. 2B, seta).

A presenga de mucilagens nos coléteres
foi caracterizada através dos resultados positivos
para os testes com PAS (Fig. 2E) e com acido
tanico/cloreto férrico (Fig. 2H). O teste com
xilidina revelou a presenca de proteinas (Fig.
2F).

Apbs a fase secretora, os coléteres sdo
persistentes e apresentam numerosos idioblastos
corados intensamente de verde pelo azul de
toluidina (Fig. 2C, asterisco), evidenciando a
presenga de conteudo fendlico, o que também foi

constatado nos catafilos (Fig. 2C-D).

DISCUSSAO

A classificacdo do sistema subterraneo e suas
implicacoes - O sistema subterraneo de
Galianthe grandifolia foi identificado como
xilopédio, pois se trata de wuma regido
subterranea robusta, lenhosa e altamente
gemifera, com natureza mista caulinar (Fig. 1E,
G) e radicular (Fig. 1H-I), o que coaduna com o
conceito assumido para esta estrutura na
literatura (Rizzini & Heringer, 1961; Appezzato-
da-Gléria & Estelita, 2000; Appezzato-da-Gloria,
2003). Xilopdédio ¢ uma estrutura subterranea
comum em plantas do Cerrado, constituindo uma
importante adaptacdo que possibilita a rebrota
apos a seca ou o fogo (Rizzini & Heringer, 1961;
Coutinho, 1990).

Os resultados anatomicos corroboram a
ocorréncia de xilopodios em  Galianthe

subgénero Galianthe, conforme apontado em

descri¢des taxondmicas (Cabral, 2009). Este
género circunscreve 59 espécies e, conforme
Cabral (2009), a maioria delas apresenta este tipo
de estrutura. No entanto, estudos
morfoanatdmicos com mais espécies s30
recomendaveis para uma generalizacdo mais
segura. Estes resultados reforcam a distincdo
entre os subgéneros Ebelia e Galianthe com base
na presenca de xilopodio, conforme apontado por
Cabral & Bacigalupo (1997). Tendo em vista a
morfologia do sistema subterraneo, propde-se
aqui a aplicagdo do termo geoarbusto
("geofrutex") para G. grandifolia.

Nas savanas africanas, os geoarbustos
fazem parte das ditas florestas subterraneas, ou
“underground forests of Africa”, conforme White
(1976), onde eles vegetam ao lado de plantas
bulbosas e arvores que se ramificam
subterraneamente (Lens et al., 2000; Timberlake,
2000). Geoarbusto nao consta em sistema norte-
americano de classificagdo do habito das plantas
(USDA, 2015), e ndo tem tido uso comum para
espécies da flora brasileira, mas plantas africanas
pertencentes a 31 familias sdo descritas com esta
forma biologica, dentre elas, doze espécies de
Rubiaceae (White, 1976). Além da denominacao
de geoarbustos ("geofrutices"), Rubiaceae
africanas também sdo descritas como arbustos
geolenhosos ("geoxylic shrubs", Du Rietz, 1931),
tais como espécies de Cordiera A. Rich.
(Delprete & Cortés-B., 2006), Leptactina Hook f.
(Neuba et al., 2006), Spermacoce L. (Dessein et
al., 2002, 2003), Tricalysia A. Rich. (Robbrecht,
1987), bem como espécies de seis géneros da

tribo Vanguerieae, Ixoroideae (Lens ef al., 2000).
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Figura 1. Morfologia externa (A-D) de Galianthe grandifolia E.L. Cabral e sec¢des transversais do

xilopodio (E-J): A. Parte aérea da planta em cerrado sensu stricto; B-D. Xilopddio: numerosas gemas
(setas) na regido proximal e raizes na regido distal; E. Regido caulinar do xilopodio jovem: feixe vascular
com maturagdo centrifuga no xilema (seta), presenca de cambio interfascicular ¢ medula ampla; F-G.
Graos-de-amido (setas) no parénquima cortical (F, lugol; G, luz polarizada); H. Final da regido caulinar:
notar medula reduzida; I-J. Regido radicular do xilopddio: centro ocupado por metaxilema (seta) e
protoxilema mais externo (seta-losango). Legenda: cf: cambio fascicular; ci: cAmbio interfascicular; co:
cortex; f: floema; if: idioblastos com conteudo fenolico; m: medula; r: rafides; x: xilema. Barras: A= 5

cm; B=2 cm; C=2mm; D=2 cm; E, [ =50 pm; F-G= 20 pm, H= 100 pm; J =200 pm.
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Figura 2. Coléteres em gemas subterraneas do xilopodio de Galianthe grandifolia E.L. Cabral. A. Gema

(MEV) com coléteres jovens adnatos aos catafilos (setas); B. Coléter séssil em posi¢ao axilar no catafilo
(MEV), com epiderme em pali¢ada e secrecdo (seta); C. Seccdo longitudinal da gema: coléteres jovens

(setas) e velhos com contetido fendlico (*), adnatos aos catafilos; D. Seccdo transversal da gema com
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coléteres (setas) nos catafilos e em posicdo estipular nos primordios foliares; E-F, H. Testes

histoquimicos evidenciando secrecdo com polissacarideos (E, teste PAS), proteinas (F, teste xilidina) e

mucilagens (H, acido tanico/cloreto férrico); coléteres do tipo padrao (F) e séssil (H); G. Rafides no

parénquima do coléter (luz polarizada). Legenda: c: catafilo; e: epiderme; if: idioblastos com conteudo

fenolico; p: parénquima, pf: primoérdio foliar. Barras: A= 200um; B= 25 pm; C= 200 um; D, G= 100 pum;

E-F, H=25 um.

A semelhanga do que ocorre na Africa, a
savana brasileira, que ¢ o Cerrado, também
apresenta espécies arboreas subterraneas, como
Jacaranda decurrens Cham., muito longeva, que
pode alcangar 3.801 anos, conforme Alves et al.
(2013a). Floresta subterranea, constituida por dez
espécies simpatricas de arvores subterraneas, foi
relatada para Carrancas, Minas Gerais (Alves et
al., 2013b). As estratégias de enfrentamento do
fogo e do estresse hidrico sazonal evidenciam-se
muito semelhantes entre as plantas das savanas
africanas e do Cerrado. No entanto, ¢ muito
dispar o nimero de abordagens sobre o que se vé
sobre e sob o solo.

Embora  geoarbusto, ou  arbusto
geolenhoso, seja usado para caracterizar um
grupo particular de plantas das savanas africanas
(White, 1976; Lens et al, 2000; Timberlake,
2000), este termo ndo tem sido explorado na
caracterizacdo da flora savanica do Cerrado. Sao
excecdes os trabalhos de Simon et al. (2009) e
Simon & Pennington (2012), que descrevem
arbustos geolenhosos como uma das adaptagdes
das plantas do Cerrado ao ambiente,
notadamente o fogo. Além disto, algumas
espécies deste bioma tém sido descritas como

tendo habito geolenhoso, como Simaba

tocantina Devecchi & Pirani, Simaroubaceae

(Devecchi & Pirani, 2015) e no género Pradosia
Liais, Sapotaceae (Alves-Araujo & Alves, 2012).
A comparagdo entre plantas dos dois continentes
pode ser muito esclarecedora, pois, embora a
diversificagdo que originou o Cerrado tenha sido
unica, com mais espécies do que géneros
endémicos (Simon et al., 2009), a convergéncia
na evolugdo das vegetagcdes savanicas africana e
sul-americana ¢ evidente, culminando em
estratégias adaptativas semelhantes entre suas
plantas.

Geoarbustos sdo plantas que apresentam
tipicamente regides subterraneas lenhosas
macicas e ramificadas, com pouca ou nenhuma
ramificacdo acima do solo (Lens et al., 2000).
Seus ramos aéreos sdo anuais ou de curta
duragdo (White, 1976). Com base nesses
conceitos, verifica-se que o termo geoarbusto
também se aplica a G. grandiflora e
possivelmente a outras espécies do Cerrado.
Considera-se aqui que plantas xilopodiferas
pertencem a forma de vida dos geoarbustos, o
que amplia a ocorréncia geografica deste grupo
de plantas para além das savanas africanas,
passando a incluir todo o Cerrado. Estas plantas
sdo ditas funcionalmente herbaceas (Simon et al.,
2009), posto que emitem ramos aéreos anuais,

frequentemente nao lenhosos, embora sejam
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perenes e lenhosas em seus sistemas
subterraneos, que as perpetua por ser portador de
gemas.

A classificagdo do habito ou forma de
vida das plantas parece clara (USDA, 2015), mas
situagdes intermedidrias podem ser controversas.
Se isto ocorre na caracterizagao das plantas com
ramos aéreos, em relacdo as de ramos
subterraneos — que sao dificeis de avaliar em sua
extensdo — o quadro ¢ mais complexo ainda.
Neste sentido, uma mesma espécie, Andira
humilis Mart. ex Benth., tem sido referida como
arvore subterranea (Handro, 1969) e também
como subarbusto geolenhoso, ou “geoxylic
suffrutex”, conforme White (1976). De modo
semelhante, G. grandifolia, foi classificada como
subarbusto (Oliveira & Godoy, 2007) e como
erva com sistema subterraneo espessado (Zappi
et al. 2014). Quando ndo ha condi¢des de
estabelecer se ¢ uma arvore subterranea ou um
geoarbusto, o termo geodfita pode ser usado.

As estruturas subterraneas de geoarbustos
ndo sdo homodlogas, pois podem ter medula ou
xilema no centro (Lens et al, 2000), ou seja,
podem ter estrutura caulinar ou radicular,
respectivamente, ou, como no caso do xilopddio
de G. grandiflora, podem ter natureza mista.
Estudo anatomico - As gemas do xilopodio de
G. grandifolia apresentam glandulas associadas
aos seus catafilos e primordios foliares (Fig. 2).
A caracterizagdo estrutural (Fig. 2A-D) e
histoquimica (Fig. 2E-F, H, discussdo mais
adiante) fundamenta a identificacdo destas
estruturas  secretoras como  coléteres. As

caracteristicas morfo-anatomicas constatadas no

presente trabalho estdo em consonancia com
aquelas relatadas para coléteres de outras
espécies de Rubiaceae, quais sejam: estruturas
claviformes, constituidas por uma camada de
células epidérmicas secretoras em palicada, com
cuticula fina e nucleo parenquimatico (Lersten,
1974a, 1974b; Thomas et al., 1989; Thomas &
Dave, 1990a; Thomas, 1991; Klein et al., 2004;
Miguel et al., 2006, 2009).

Os coléteres podem apresentar diversos
formatos: padrao (“standard”), padrao reduzido,
intermediario, escova (“brushlike”) e dendroide
(Lersten, 1974b, 1975), além dos tipos alado e
filiforme (Robbrecht, 1987), bem como os
lacrimiformes, os sésseis € aqueles na forma de
troclea (Gonzales, 1998). A diversidade
morfologica dos coléteres e sua localizagdo
constituem cariteres taxonOmicos com UsO
inclusive em filogenias sobre Apocynaceae
(Endress et al., 1996; Simoes et al., 2004).
Coléteres sao relatados para a regido nodal e
estipular em espécies de Rubiaceae, mas
apresentam uma localizagdo mais diversificada
em outros grupos de plantas, podendo ser
encontrados nas folhas, bracteas, bractéolas,
calices e corolas (Thomas, 1991; Barreiro &
Machado, 2007; Gomes et al., 2008). Coléteres
j& foram relatados até mesmo em embrides de
espécies de Chamaecrista Moench, Fabaceae
(De Paula & Oliveira, 2007). Todas estas
estruturas sdo aéreas e ainda ndo hé registro da
ocorréncia de coléteres em 6rgdos subterraneos.

Coléteres nas estipulas foram assinalados
na descricdo taxonOmica do género Galianthe

(Delprete & Cortés-B., 2006), mas estudos
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anatdomicos sobre estas estruturas ainda nao
tinham sido realizados. Os resultados aqui
obtidos corroboram as observagdes morfoldgicas
externas relatadas por Delprete & Cortés-B.
(2006).

Estas glandulas podem ocorrer em 6rgaos
vegetativos e reprodutivos aéreos de diversas
familias de dicotiledoneas, sendo mais comuns
em gemas e folhas jovens do que em Orgdos
adultos e/ou reprodutivos (Fahn, 1979; Thomas,
1991). A presenga de coléteres ¢ comum em
Rubiaceae, principalmente na superficie adaxial
das estipulas foliares (Solereder, 1908; Horner &
Lersten, 1968; Van Hove, 1972; Lersten, 1974b;
Thomas, 1991), podendo ser encontrados em
peciolos (Johansson, 1987), no célice (Dave et
al., 1988; Barreiro & Machado, 2007), em
bracteas, bractéolas e corola (Thomas & Dave,
1989b). Estas estruturas foram assinaladas até
mesmo em embrides, na axila dos cotilédones,
neste caso em Fabaceae (De-Paula & Oliveira,
2007). Em G. grandifolia, os coléteres foram
encontrados nas gemas caulinares subterraneas
do xilopddio, associadas aos catafilos e
primérdios foliares. Aparentemente ndo ha
qualquer registro anterior da ocorréncia de
coléteres em sistemas subterraneos de plantas,
sendo este um dado que se destaca no presente
trabalho como uma informagao inédita.

A ocorréncia de coléteres como glandulas
subterraneas € novidade cientifica, mas de fato
ndo ¢ surpreendente. Eles estdo amplamente
presentes nas gemas aéreas de diversas plantas,
notadamente em Rubiaceae. O desenvolvimento

do hébito geoarbustivo certamente incluiu a

formagdo de gemas subterraneas e, junto com
elas, os coléteres. Parece evidente que seria
questdo de se investigar as gemas subterraneas
para que seus coléteres viessem a ser notados,
como ocorreu no presente trabalho. Desta forma,
o presente relato ¢ inédito, mas provavelmente
coléteres subterrdneos ndo sejam tdo incomuns
na natureza, especialmente em espécies
xilopodiferas, ja que estas possuem numerosas
gemas subterraneas. A evolugao destas estruturas
carece ainda de andlises filogenéticas, a fim de
determinar se o0s coléteres subterrdneos
desenvolveram-se anteriormente,
concomitantemente ou apdés o  habito
geoarbustivo.

Ha relatos de emergéncias do tipo coléter
medindo 1 mm (Rio et al, 2002; Schwarz &
Furlan, 2002) e até mais de 2,6 mm (Lersten,
1974b), mas o comprimento dos coléteres
examinados (150-450 um) estd dentro da faixa
mais comumente relatada na literatura sobre
estas estruturas (Miguel et al., 2006; Paiva &
Machado, 2006; Barreiro & Machado, 2007).

O coléter pedunculado de G. grandifolia
encaixa-se no tipo padrao (“standard”) descrito
por Lersten (1974a), sendo este o mais comum
em Rubiaceae; espécies desta familia também
podem apresentar outros tipos de coléteres:
padrdo-reduzido, dendroéide, escova, alado e
filiforme (Thomas, 1991). Ja o coléter do tipo
séssil tem morfologia semelhante a do tipo
padrdo, faltando apenas o pedinculo, e foi
relatado para Mesechites mansoana (A.DC.)

Woodson, Apocynaceae (Simdes et al., 2006).
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Simdes et al. (2006) postularam hipdteses
sobre a evolugdo dos coléteres em Apocynaceae,
inclusive os do tipo padrdo e os sésseis. A
importancia taxondmica e filogenética das
caracteristicas dessas estruturas foi assinalada
precocemente na literatura (Lersten, 1974a,
1974b, 1975; Thomas, 1991), mas abordagens
evolutivas estdo apenas no seu inicio, com
resultados ainda inconclusivos, e aparentemente
este tipo de enfoque ainda nao foi testado para
Rubiaceae. Para tanto, ¢ necessario que coléteres
sejam considerados em trabalhos filogenéticos
desta familia.

A comprovacdo de que as estruturas aqui
discutidas sdo coléteres ¢ feita através da analise
morfoldgica e de suas secregdes. A morfologia
dos coléteres encontrados em G. grandifolia,
com nucleo parenquimatico e epiderme em
palicada (Fig. 2), coaduna com aquela descrita
para as emergéncias secretoras € nado
vascularizadas, embora coléteres também
possam se apresentar sob a forma de glandulas
vascularizadas, ou mesmo tricomas (Horner &
Lersten, 1968; Fahn, 1990; Klein et al., 2004;
Miguel et al., 2006, 2009).

A vascularizagdo ndo ¢ obrigatoria nestas
glandulas. Dentro de um mesmo género,
Prestonia R. Br (Apocynaceae), hd espécies com
coléteres vascularizados e outras os tém
avasculares (Rio et al., 2002). Em Rubiaceae, os
coléteres dendroides de Alibertia sessilis
(Barreiro & Machado, 2007) ndo tém tecidos
vasculares, que também ndo sdo mencionados
para coléteres de 296 espécies de Psychotria

descritos por Lersten (1974a), além de outras

espécies deste género (Quinteiro et al., 20006;
Vitarelli & Santos, 2010). J& Simira glaziovii
(K.Schum.) Steyerm. possui coléteres
vascularizados, enquanto outras espécies do
mesmo género, nao (Klein et al., 2004).

A vasculariza¢ao independe do tamanho
da estrutura, ja que coléteres maiores, com 1 mm
de comprimento, podem ser avasculares (Rio et
al., 2002), enquanto coléteres menores, com
cerca 450 um de comprimento, podem exibir
tragos vasculares (Appezzato-da-Gloria &
Estelita, 2000; Rio et al.,, 2002). Conforme
ressaltado por Rio er al. (2002), ¢ essencial a
obtencdo de cortes seriados para analisar a
vascularizagdo destas estruturas.

O tecido que reveste as emergéncias do
tipo coléter ¢ formado por células epidérmicas,
pois se trata de estruturas secretoras externas,
cujo revestimento tem origem a partir da
protoderme (Appezzato-da-Gléria & Estelita,
2000; Klein et al, 2004; Paiva, 2009). Ha
referéncia a este revestimento como tecido
epitelial (Appezzato-da-Gloria & Estelita, 2000;
Schwarz &  Furlan, 2002), mas este
conceitualmente origina-se a partir do meristema
fundamental, recobrindo estruturas secretoras
internas, tais como canais e cavidades (Fahn,
1979, 1990). Epiderme em palicada parece o
termo mais adequado.

Propde-se aqui a classificagdo em origem
mista e simples para os coléteres. Os tecidos
constitutivos de coléteres semelhantes aos aqui
analisados podem ter origem protodérmica e do
parénquima fundamental (Appezzato-da-Gloria

& Estelita, 2000; Klein ef al, 2004), o que
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qualifica estas glandulas como emergéncias. Esta
seria uma origem mista e parece ser a mais
comum, onde o eixo central parenquimatico tem
continuidade com o parénquima do 6rgao em que
o coléter estd inserido e apresenta células distais
mais alongadas. Outro tipo de origem seria a
simples, onde o coléter forma-se exclusivamente
a partir da protoderme (Paiva & Machado, 2006;
Paiva, 2009). Isto parece ser mais raro e
aparentemente resulta em coléteres com células
isodiamétricas, com formato mais homogéneo
(Paiva, 2009), constituindo tricomas
pluricelulares. A presenca de epiderme em
palicada revestindo o nucleo parenquimatico
evidencia a provavel origem mista dos coléteres
aqui  estudados, qualificando-os como
emergéncias e nao tricomas.

Nos coléteres foliares de Caryocar
brasiliense Cambess (Caryocaraceae), a cuticula
¢ bem conspicua nas células em paligada e a
secrecao acumula-se no espago subcuticular,
eventualmente levando a ruptura da cuticula
(Paiva & Machado, 2006). Neste caso, as células
epidérmicas se mantém compactas entre si e
forma-se um espago continuo sob a cuticula
afastada, e, quando esta se rompe, seus
remanescentes podem ser constatados e a
superficie do coléter se mostra bulada, como
pode ser observado nos resultados obtidos por
Paiva & Machado (2006). Estes aspectos nao
foram constatados em G. grandifolia, portanto o
processo secretorio € diferente deste.

Ja em certas espécies de Rubiaceae, nio

ha evidéncias de ruptura cuticular para liberacao

de secrecdes. Nestes casos, a cuticula apresenta-

se muito delgada (Miguel et al., 2006, 2009).
Auséncia de cuticula foi relatada para coléteres
dendroides em Alibertia sessilis (Vell.) K.Schum.
(Barreiro & Machado, 2007). Este tltimo aspecto
necessita de confirmacdo, pois a andlise
histoquimica ndo foi inequivoca quanto a falta de
cuticula. A confirmar esta informacao, tais
coléteres dendroides seriam um excelente
material para se analisar a expressdo génica
relativa a formagao da cuticula.

Coléteres sem espago subcuticular seria
um cardter conservativo em coléteres de
Rubiaceae (Klein et al., 2004; Miguel et al.,
2006, 2009; Vitarelli & Santos, 2010), mas nao
se comprovou isto na espécie aqui estudada. Em
G. grandifolia, a cuticula mostrou-se integra nos
coléteres examinados, inclusive com um notavel
acumulo de secrecdes no espaco periplasmatico
(Fig. 2F). H4 acumulo de secre¢des inclusive
entre células vizinhas, resultando no afastamento
entre as mesmas. S3o evidéncias do acumulo de
substancias no espaco periplasmatico: auséncia
de fragmentos de cuticula rompida; superficie
dos coléteres relativamente lisa; formato
irregular das células epidérmicas secretoras
distalmente, numa acomodagdo que ¢
possibilitada pelo delgado envoltério de parede
celular ante a pressdo exercida pelas secregdes
acumuladas.

Enquanto estd clara a liberacdo das
secrecOoes através da ruptura cuticular em C.
brasiliense (Paiva & Machado, 2006), o mesmo
ndo ocorre no caso das secre¢cdes acumuladas no
espago periplasmatico (Klein et al., 2004; Miguel
et al., 2006, 2009; Paiva, 2009). Possivelmente
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poros transcuticulares liberam as secre¢des no
meio externo, mas sdo necessarios estudos que
esclarecam este mecanismo.

A identificagdo das secregdes ¢ um passo
definitivo para qualificar se uma estrutura ¢ um
coléter ou ndo. Coléteres sdo estruturas
secretoras externas que se caracterizam por
produzir secrecdes viscosas e ricas em
mucilagem (Fahn, 1979), o que foi comprovado
pela histoquimica aqui relatada.

Os testes histoquimicos permitiram
detectar também a presenca de proteinas,
polissacarideos e compostos fendlicos nas
secrecoes. Estas substancias, isoladamente ou em
misturas  complexas, foram  igualmente
detectadas em coléteres de diferentes taxons
(Horner & Lersten, 1968; Thomas & Dave,
1989a, 1989c, 1990b; Thomas et al, 1989;
Appezzato-da-Gloria & Estelita, 2000; Klein et
al., 2004), além de resinas (Solereder, 1908;
Fahn, 1979; Barreiro & Machado, 2007).

Entre as funcdes atribuidas as substancias
secretadas pelos coléteres, tem-se: protecao
contra a dessecagdo e repelente de insetos
(Smith, 1963; Curtis & Lersten, 1974); protecao
da regido do meristema caulinar contra
herbivoros e patéogenos (Dell, 1977); via para
entrada e nutrigdo de bactérias nodulantes em
folhas (Horner & Lersten, 1968; Lersten, 1975);
atracdo de parasitdides ou predadores de
herbivoros, promovendo uma defesa indireta
(Langenheim, 2003).

As fungdes acima tém sido atribuidas a
coléteres como estruturas aéreas e a extensao das

mesmas aos coléteres subterraneos deve ser mais

bem analisada. No Cerrado, durante a estagdo
seca, a disponibilidade de dgua decresce mais
rapidamente nas camadas superficiais do solo,
enquanto tal disponibilidade ¢ mais estavel nas
camadas mais profundas (Nardoto et al., 1998);
estas ultimas ndo sdo alcangadas pelo xilopddio
de G. grandifolia. A regido gemifera do
xilopddio, onde se situam coléteres e catafilos,
localiza-se perto da superficie e pode-se
desidratar devido a sua exposicdo ao
aquecimento do solo pelo sol e pelo fogo,
comum neste bioma. A secrecdo dos coléteres ¢
altamente hidrofilica e pode estar protegendo as
gemas caulinares contra dessecacao,
resguardando  assim o  desenvolvimento
meristematico (Thomas, 1991). No caso, os
meristemas estdo dormentes e protegidos nao so6
pelas secre¢des, mas também pelos catafilos.

As secregoes dos coléteres subterraneos
em G. grandifolia podem também estar
protegendo as gemas caulinares do xilopodio
contra a herbivoria. A presenca de rafides e
drusas corrobora esta hipotese (Fig. 2I). Estes
tipos de cristais foram constatados no
parénquima interno de coléteres de outras
espécies de Rubiaceae (Lersten, 1974a; Barreiro
& Machado, 2007; Miguel et al., 2009; Vitarelli
& Santos, 2010). Cristais estdo presentes nos
coléteres de 35 das 108 espécies de Psychotria
(Rubiaceae) dos neotropicos, mas sao raros entre
as 188 espécies do resto do mundo (Lersten,
1974a). Sua fungdo ainda nao estd bem definida
na literatura, mas talvez contribuam para tornar
0os coléteres mecanicamente mais indigestos,

mesmo no caso dos coléteres subterraneos, onde
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estes cristais podem ser dissuasivos de possiveis
herbivoros que vivem sob a terra, e.g. cupins e
larvas (especialmente coledpteros) subterraneos,
mamiferos roedores e nematoides.

Em sintese, sdo caracteristicas que
corroboram a hipotese protetora dos coléteres
subterraneos em G. grandifolia: sua localizacao
perto das zonas meristematicas; presenca de
mucilagens, que sdo hidrofilicas, e de rafides;
proximidade com os catafilos protetores; grande
quantidade de compostos fendlicos nas secregdes
e em idioblastos de coléteres velhos.

As fungdes apontadas acima constituem
hipoteses que tém mais fundamentagdo teodrica
do que uma efetiva comprovagdo experimental,
tanto para os coléteres aéreos, como para o0s
subterraneos. O conhecimento sobre estas
estruturas  secretoras carece de  estudos
ecologicos que abordem as relagdes entre as
secregdes da planta e os fatores bidticos (pragas e
patoégenos) e abidticos (estresse hidrico e fogo)
do ambiente em que as plantas vivem. A
caracterizacdo morfologica dos coléteres e da
natureza das secrecoes esta bem documentada na
literatura, mas ha caréncia de estudos que
comprovem efetivamente a fungdo das secregoes,
abrangendo inclusive seus efeitos sobre pragas e
patdgenos, especialmente aqueles presentes no
solo, tais como nematodides, fungos e bactérias
fitopatogénicos.

Investigagdes adicionais serao
interessantes, principalmente com o intuito de
determinar se o desenvolvimento das gemas do

xilopodio acarreta a queda ou ndo dos catafilos

subterraneos e de seus coléteres, bem como

comparar a estrutura e as secrecdes de coléteres
aéreos versus subterraneos em G. grandifolia.

O xilopédio caracteriza-se como um
tipico oOrgdao armazenador de amido em G.
grandifolia. Este polissacarideo em geral ndo ¢
abundante em xilopddios e localiza-se em células
parenquimaticas do xilema ou do floema (Rizzini
& Heringer, 1961; Paviani, 1974; Milanez &
Moraes-Dallaqua, 2003; Vilhalva & Appezzato-
da-Gloria, 2006b; Silva et al., 2015), e nao no
parénquima amilifero tipico de raizes e caules
tuberosos. Varias plantas de Cerrado acumulam
em seus sistemas subterraneos carboidratos, tais
como amido e frutano, sendo que essas reservas
sao prontamente utilizadas na producao de
gemas, permitindo o rebrotamento de orgaos
aéreos perdidos durante a a¢do do fogo ou seca
prolongada (Sajo & Menezes, 1986; Figueiredo-
Ribeiro et al., 1991; Tertuliano & Figueiredo-
Ribeiro, 1993; Hayashi & Appezzato-da-Gloria,
2005; Vilhalva & Appezzato-da-Gloria, 2006a,
2006b; Silva et al., 2015; Santos et al., 2016).
CONCLUSAO

Foi confirmada anatomicamente a
ocorréncia de xilopodio em Galianthe subgénero
Galianthe, corroborando o0 uso  desta
terminologia na literatura, subsidiando a
taxonomia do grupo, em particular a distin¢ao de
subgéneros Galianthe e Ebelia.

Galianthe  grandifolia  constitui  um
geoarbusto, tendo amido como reserva principal
em seu xilopodio. As glandulas das gemas do

xilopddio constituem coléteres, sendo este o
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primeiro relato destas estruturas secretoras em

orgaos subterraneos.
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