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RESUMO 

 

 Theobroma (Malvaceae s.l.) é de origem exclusivamente neotropical. O gênero possui 

22 espécies, das quais dez são nativas da Amazônia. Dentre as espécies de importância 

econômica destacam-se T. cacao e T. grandiflorum (cupuaçu), utilizados nas indústrias 

cosmética, farmacêutica e alimentícia, incluindo a produção de chocolate e similares 

(cupulate). Neste estudo foi realizada a caracterização anatômica do caule e das folhas de três 

espécies de Theobroma (Malvaceae s.l.), enfatizando as estruturas secretoras de mucilagem e 

contribuindo para o conhecimento biológico das espécies. As espécies apresentaram 

características anatômicas comuns às Malvaceae s.l., tais como: estrutura vascular do pecíolo, 

estômatos anomocíticos, cristais de oxalato de cálcio, estruturas secretoras de mucilagem e 

tricomas estrelados. Pela primeira vez tricomas glandulares e epiderme mucilaginosa foram 

registrados nas espécies estudadas, sendo a última característica restrita à T. speciosum. A 

densidade dos tricomas estrelados e a presença de idioblastos cristalíferos e fenólicos foram 

consideradas como mecanismos de proteção contra herbívoros. As características dos 

tricomas, da nervura central e do mesofilo foram similares entre T. grandiflorum e T. 

subincanum, corroborando a circunscrição das espécies na seção Glossopetalum. As 

estruturas secretoras de mucilagem nas espécies estudadas compreendem cavidades e ductos. 

As cavidades estão localizadas na região cortical do pecíolo e freqüentemente se fusionam 

formando cavidades tubulares. Os ductos estão distribuídos no ápice vegetativo, primórdio 

foliar, caule em desenvolvimento primário e secundário, pecíolo, nervura central e mesofilo. 

As estruturas secretoras são precocemente formadas no ápice vegetativo, sendo originadas no 

meristema fundamental, supostamente por processo lisígeno. Testes histoquímicos 

evidenciaram a presença exclusiva de polissacarídeos ácidos na secreção. A mucilagem 

representou uma característica conservativa no grupo estudado. 

 

Palavras-chave: cupuaçu, estruturas secretoras, mucilagem, tricomas estrelados, tricomas 

glandulares. 
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ABSTRACT 

 

 Theobroma (Malvaceae s.l.) is exclusively of neotropical origin. This genus contains 

22 species, ten of which are native Amazonian. Among the species of economic importance T. 

cacao and T. grandiflorum (cupuassu) stand out due to their utilization in the cosmetic, 

pharmaceutical and food industries, including fabrication of chocolate and chocolate-like 

foodstuffs (cupulate). In the present work, it was described the stem and leaves anatomy of 

three Theobroma species, emphasizing the mucilage-secreting structures and contributing for 

biological knowledge of those species. The species have shown anatomical characteristics 

common to Malvaceae s.l., such as: vascular structure of the petiole, anomocytic stomata, 

calcium oxalate crystals, mucilage-secreting structures and stellate trichomes. For the first 

time glandular trichomes were observed in the all species studied whereas mucilaginous 

epidermis was restricted to T. speciosum. Stellate trichomes density and occurrence of crystal 

and phenolic idioblasts were considered as defense mechanisms against herbivores. 

Characteristics of trichomes, midrib and mesophyll were similar between T. grandiflorum and 

T. subincanum, corroborating the circumscription these species in section Glossopetalum. 

Mucilage-secreting structures observed in the species studied consist of cavities e ducts. The 

cavities were found in the cortical region of petiole often merged to form tubular cavities. The 

ducts are distributed in the shoot apices, leaf primordia, stem in primary and early secondary 

growth, petiole, midrib and mesophyll. The mucilage-secreting structures are precociously 

produced in the shoot apices, arising from cells of the ground meristem, likely by lysogenesis. 

The histochemical tests have revealed the presence of acids polysaccharides in the secretion. 

The mucilage has represented a conservative characteristic in the group studied. 

 

Key-words: cupuassu, glandular trichomes, mucilage, secretory structures, stellate trichomes. 
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1. CONTEXTUALIZAÇÃO 

 

Malvaceae s.l. está representada por 4.230 espécies, distribuídas em 250 gêneros. 

Constitui um grupo monofilético e sua atual circunscrição corresponde a quatro famílias 

tradicionais: Malvaceae s.s., Bombacaceae, Sterculiaceae e Tiliaceae (APG III, 2009).  

A família é caracterizada pela presença de tricomas estrelados, folhas com nervação 

palminérvea, cavidades ou canais mucilaginosos, ácidos graxos ciclopropenóides e 

inflorescência formada por unidades básicas (unidade bicolor) que consistem de três brácteas, 

sendo uma estéril e as outras subtendidas cimas laterais ou flores solitárias (Kubitzki & Bayer, 

2003). De acordo com este autor, Malvaceae s.l. destaca-se pelo uso ornamental (Dombeya 

Cav., Hibiscus L. e Tilia L.), madeireiro (Ceiba Mill. e Pachira Aubl.), medicinal (Guazuma 

Plum.), como fornecedora de fibras (Corchorus L., Gossypium L. e Urena L.) e de alimentos 

(Abelmoschus esculentus (L.) Moench., Cola Schott. e Theobroma L.). 

Theobroma (Sterculiaceae senso Cronquist, 1988) possui 22 espécies, com origem 

neotropical, estendendo-se desde a bacia amazônica ao sul do México. De acordo com as 

características vegetativas e reprodutivas, como exemplo, tipo de germinação, forma e 

pubescência das folhas, tipo de pólen e fruto; o gênero está dividido em seis secções: 

Andropetalum, Glossopetalum, Oreanthes, Rhytidocarpus, Telmatocarpus e Theobroma. 

Excetuando-se Andropetalum, representantes de todas as seções são encontrados no Brasil, 

ocorrendo dez espécies, todas nativas da Amazônia: T. grandiflorum, T. obovatum, T. 

subincanum, T. speciosum, T. sylvestre, T. microcarpum, T. glaucum, T. canumanense, T. 

bicolor e T. cacao (Cuatrecasas, 1964). 

 Dentre as espécies economicamente importantes do gênero, destacam-se T. cacao L. e 

T. grandiflorum (Willd. ex Spreng) Schum. (cupuaçu), cujas sementes constituem a matéria-

prima, respectivamente, do chocolate e cupulate, produto similar ao chocolate (Pugliese, 

2010). O cupuaçu tem polpa aromática, utilizada na preparação de bebidas, sorvetes, geléias, 

entre outros produtos, com ampla comercialização na Amazônia, sendo o Pará o principal 

produtor desta fruta no país (Nogueira & Santana, 2009). 

Esta crescente demanda local e internacional vem incentivando novos plantios 

comerciais de cupuaçu. Entretanto, diversos fatores têm afetado o desenvolvimento desta 

cultura, destacando-se as doenças como causadoras dos maiores prejuízos econômicos, como 

exemplo podem ser citadas: morte progressiva (Lasiodiploidia theobromae (Pa) Griff & 
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Maubl), podridão vermelha (Ganoderma philipii (Bres. & p. Henn) Bras), mancha de 

Phomopsis (Phomopsis sp.) e vassoura-de-bruxa (Crinipellis perniciosa (Stahel) Singer), 

todas provocadas por fungos (Gondim et al., 2001). 

Os avanços nos conhecimentos científicos e tecnológicos têm promovido estratégias 

que tendem minimizar a propagação de epidemias na cultura do cacau e do cupuaçu, tais 

como: indução de resistência (Resende et al., 2007), utilização de cultivares resistentes 

associadas às podas profiláticas e uso de fungicidas eficientes, entre outras (Alves et al., 

2010). 

A conservação ex situ dos recursos genéticos de Theobroma é restrita em razão das 

suas sementes recalcitrantes, tornando a conservação in situ, através de bancos de 

germoplasma, uma alternativa viável. Nesse sentido, o Pará possui duas coleções in vivo de 

Theobroma: “George O'Neill Addison” e “Basil George David Bartley”, a primeira 

pertencente à CEPLAC (Comissão Executiva do Plano da Lavoura Cacaueira) e a segunda à 

Embrapa Amazônia Oriental (Silva et al., 2004). 

Estudos anatômicos referentes às espécies de Theobroma são restritos às sementes 

(Santos, 2003; Martini et al., 2003; Martini et al., 2008) e quanto aos órgãos vegetativos, 

poucos dados são encontrados na literatura científica. Metcalfe & Chalk (1950) descreveram, 

de modo geral, as características anatômicas da antiga família Sterculiaceae, fazendo breve 

referência ao gênero. Contudo, ressaltam-se os trabalhos relacionados à anatomia foliar de T. 

cacao (Nakayama et al., 1996) e morfologia foliar de T. grandiflorum (Ferreira et al., 2008). 

Até o momento, não constam na literatura, informações anatômicas sobre espécies 

economicamente pouco exploradas, como T. speciosum e T. subincanum, cuja polpa de sabor 

adocicado é consumida por populações nativas da Amazônia e suas sementes produzem 

chocolate considerado de qualidade baixa a aceitável (Cuatrecasas, 1964; Souza & Venturieri, 

2010). 

Diante da importância econômica de Theobroma, em âmbito local e global, e da 

escassez de estudos anatômicos do gênero, este trabalho teve como objetivo geral realizar o 

estudo estrutural e histoquímico do eixo vegetativo aéreo T. grandiflorum (Willd. ex Spreng.) 

K. Schum., T. speciosum Willd. ex Spreng. e T. subincanum Mart., como contribuição ao 

conhecimento biológico de plantas nativas da região.  
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Como objetivos específicos, o presente estudo se propôs a identificar padrões 

anatômicos entre as espécies estudadas, através de análise comparativa; e inventariar as 

estruturas secretoras de mucilagem, quanto à origem, estrutura e distribuição. 

 A dissertação consiste de dois capítulos, redigidos na forma de artigos de acordo com 

as normas da Revista Brasileira de Botânica e Acta Botanica Brasilica, respectivamente:  

 

1. Anatomia foliar de três espécies de Theobroma L. (Malvaceae s.l.): fruteiras nativas 

da Amazônia. 

 

 

2. Cavidades e ductos em três espécies de Theobroma L. (Malvaceae s.l.): estrutura e 

histoquímica. 
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RESUMO 

Anatomia foliar de três espécies de Theobroma L. (Malvaceae s.l.): fruteiras nativas da 

Amazônia. Theobroma possui relevância econômica devido à utilização de T. cacao e T. 

grandiflorum na indústria de chocolate. Neste trabalho, realizou-se o estudo anatômico de T. 

grandiflorum, T. speciosum e T. subincanum, como contribuição ao conhecimento biológico de 

espécies nativas da Amazônia. Folhas adultas foram coletadas e fixadas para análises em 

microscopia de luz e de varredura, segundo técnicas convencionais. As características anatômicas 

das espécies estão de acordo com as citadas para Malvaceae s.l.: estrutura vascular do pecíolo, 

estômatos anomocíticos, cristais de oxalato de cálcio, estruturas secretoras de mucilagem e tricomas 

estrelados, sendo as duas últimas consideradas sinapomorfias da família. Tricomas glandulares 

foram observados em todas as espécies e idioblastos mucilaginosos foram encontrados na epiderme 

adaxial de T. speciosum. A densidade dos tricomas e a presença de idioblastos cristalíferos e 

fenólicos foram consideradas como mecanismos de proteção contra herbívoros. Considerando-se a 

morfologia dos tricomas e da nervura central, bem como, a constituição do mesofilo, evidenciou-se 

similaridade anatômica entre T. grandiflorum e T. subincanum, corroborando a circunscrição das 

mesmas na seção Glossopetalum. 

 

Palavras-chave: cupuaçu, tricomas estrelados, tricomas glandulares. 

 

ABSTRACT 

Foliar anatomy of three Theobroma L. species (Malvaceae s.l.): native Amazonian fruit 

trees. Theobroma has an economic importance due to use of T. cacao and T. grandiflorum 

(cupuassu) in the chocolate industry. In the present paper, it was studied foliar anatomy of T. 

grandiflorum, T. speciosum and T. subincanum, as a contribution to biological knowledge of 

Amazon native species. Adult leaves were collected and fixed for light and scanning microscopy 

analysis, through conventional techniques.  The anatomical characteristics of species are in 

agreement with those cited for Malvaceae s.l., such as: vascular structure of the petiole, anomocytic 

stomata, calcium oxalate crystals, mucilage-secreting structures and stellate trichomes. These last 

two can be considered synapomorphy for the family. Glandular trichomes were observed in all 

species studied whereas mucilaginous epidermis was observed only in T. speciosum. Stellate 

trichomes density and occurrence of crystal and phenolic idioblasts were considered as defense 

mechanisms against herbivores. It was observed anatomical similarity between T. grandiflorum e T. 

subincanum with regard to trichomes and midrib morphology, as well as, mesophyll organization, 

which corroborates the circumscription these species in section Glossopetalum. 

 

Key-words: cupuassu, stellate trichomes, glandular trichomes. 
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2.1 Introdução 

Theobroma L., atualmente incluído em Malvaceae s.l. (APG III, 2009), abrange 22 espécies, 

distribuídas em seis seções, com ocorrência neotropical, estendendo-se da bacia amazônica ao sul 

do México. No Brasil, o gênero está representado por dez espécies, todas nativas da Amazônia 

(Cuatrecasas, 1964). Dentre as espécies economicamente relevantes do gênero, destacam-se 

Theobroma cacao L. e Theobroma grandiflorum (Willd. ex Spreng) Schum. (cupuaçu) devido a sua 

utilização nas indústrias cosmética e alimentícia, especialmente na produção de chocolate e 

produtos similares como o cupulate, respectivamente (Pugliese, 2010). 

O cultivo de T. grandiflorum iniciou-se no Pará em 1970 e posteriormente foi expandido 

para toda a região amazônica (Alves et al., 2010). Atualmente, o cupuaçu está entre as frutas de 

maior dinâmica de produção, comercialização e inserção nos mercados nacional e internacional, 

sendo o Pará o principal produtor no Brasil (Nogueira & Santana, 2009). 

O Pará possui duas coleções in vivo de Theobroma: "George O'Neill Addison", pertencente 

à Embrapa Amazônia Oriental e "Basil George David Bartley", estabelecida na “Estação de 

Recursos Genéticos do Cacau José Haroldo” (ERJOH) da CEPLAC (Comissão Executiva do Plano 

da Lavoura Cacaueira), instaladas desde 1945 e 1984, respectivamente. Tais coleções detêm um 

considerável número de espécies selvagens, híbridos interespecíficos naturais e artificiais, sendo 

extremamente importantes para a conservação in situ de recursos genéticos do gênero, uma vez que, 

suas sementes são recalcitrantes, tornando a conservação ex situ convencional inviável (Silva et al., 

2004). 

O conhecimento anatômico de Theobroma torna-se útil para o estabelecimento e 

manutenção de coleções de germoplasma, tendo em vista que tais informações fornecem subsídios 

aos estudos agronômicos, fitopatológicos e programas de melhoramento genético. Entretanto, 

estudos anatômicos deste gênero são escassos, principalmente em relação aos órgãos vegetativos, 

entre os quais podem ser citados: Metcalfe & Chalk (1950), Nakayama et al. (1996) e Ferreira et al. 

(2008). Quanto aos aspectos anatômicos de espécies economicamente pouco exploradas, como T. 
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speciosum Willd. ex Spreng. (cacauí) e T. subincanum Mart. (cupuí), constam na literatura apenas 

trabalhos referentes às sementes (Santos, 2003; Martini et al., 2008). Embora as sementes destas 

espécies não sejam comercializadas, a polpa com sabor adocicado é consumida por populações 

nativas da região amazônica (Souza & Venturieri, 2010). 

Diante do exposto, o presente estudo teve por objetivo investigar a anatomia foliar de T. 

grandiflorum, T. speciosum e T. subincanum, como contribuição ao conhecimento biológico de 

plantas nativas da região amazônica, fornecendo dados que possam evidenciar padrões estruturais 

no gênero, assim como, em Malvaceae. 

 

2.2 Material e métodos 

Folhas completamente desenvolvidas, ao nível do 5º nó visível, foram coletadas de T. 

grandiflorum, T. speciosum e T. subincanum, provenientes do Município de Moju-PA (1˚44’S; 

48˚30’W) e da ERJOH/CEPLAC (1˚12’S; 49˚13’W), localizada no município de Marituba-PA. 

Material testemunho foi herborizado e incorporado no Herbário João Murça Pires como MG 

202760, MG 198499 e MG 196837, respectivamente. 

O material foi fixado em FAA70 (Johansen, 1940) por 24h; FNT - Formalina Neutra 

Tamponada (Lillie, 1965) e SFF - Sulfato Ferroso em Formalina (Johansen, 1940) por 48 h, para 

preservação de substâncias hidrofílicas, lipofílicas e fenólicas, respectivamente. Amostras do terço 

mediano do pecíolo e do limbo foliar foram desidratadas em série de álcool butílico terciário e 

incluídas em parafina.  

Amostras fixadas em glutaraldeído 2,5% em tampão fosfato de sódio 0,1 M pH 7,2 por 24 h, 

foram desidratadas em série etílica para inclusão em hidroxetilmetacrilato Leica® (Gerrits, 1991) e 

análise em microscópio eletrônico de varredura (MEV). Secções transversais e paradérmicas, com 

10-12 µm de espessura, foram obtidas em micrótomo rotativo. As secções das amostras incluídas 

em parafina e historresina foram coradas com safranina/azul de astra (Gerlach, 1969) e azul de 

toluidina (O’Brien et al., 1964), respectivamente. 
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A dissociação epidérmica foi feita com solução de peróxido de hidrogênio e ácido acético 

(Franklin, 1945 modificado), sendo as epidermes coradas em azul de astra e safranina (Bukatsch, 

1972 modificado) e montadas em glicerina aquosa a 50% (Purvis et al, 1964). 

Para as análises no MEV, modelo LEO 1450 VP, as amostras pós-fixadas foram secas em 

ponto crítico de CO2 e metalizadas com ouro (Robards, 1978). Microanálises de cristais de oxalato 

de cálcio foram realizadas através de detector de EDS (Energy Dispersive Spectroscopy) Gresham 

acoplado ao MEV. 

Utilizou-se cloreto férrico para detectar compostos fenólicos e solução de lugol para amido 

(Johansen, 1940). As fotomicrografias foram obtidas em fotomicroscópio Axiolab Zeiss. A 

classificação adotada para os tricomas glandulares e não-glandulares está de acordo com Hussin & 

Sani (1998) e Theobald et al. (1979), respectivamente. 

 

2.3 Resultados 

2.3.1 Pecíolo 

 O pecíolo das espécies estudadas possui contorno circular em secção transversal. A 

epiderme é unisseriada apresentando estômatos acima do nível epidérmico (Fig 1A), tricomas 

glandulares e não-glandulares.  

Os tricomas glandulares são do tipo claviforme, constituídos por uma célula basal, 

pedúnculo unisseriado com 2-3 células de paredes lignificadas e cabeça com 5-9 células secretoras 

(Fig. 1B).  

Os tricomas não-glandulares são multicelulares, estrelados, rotados, constituídos por 4-8 

braços. Cada segmento deste é unicelular, cuja dilatação da base forma uma elevação no centro do 

tricoma. Estes tricomas são sésseis em T. speciosum e pedunculados em T. grandiflorum e T. 

subincanum. O pedúnculo dos tricomas possui 2-3 séries de células lignificadas, estando geralmente 

suspenso por elevações epidérmicas (Fig. 1C). 
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Figura 1 A-H: Pecíolo de T. grandiflorum (E e H), T.speciosum (A, B, F, G) e T. subincanum (C, D), em 

secção transversal. A: Superfície e córtex, notar a presença de estômatos situados acima do nível 

epidérmico (seta), idioblastos cristalíferos (Ic) e fenólicos (If). B: Tricomas glandulares (Tg). C: Tricomas 

estrelados pedunculados. D: Idioblastos contendo drusas na região cortical (seta) e cavidades secretoras 

de mucilagem (Mc). E-H: Sistema vascular. E e F: Feixes vasculares organizados em arco (E) e anel (F) 

com feixes acessórios (setas). G: Feixe acessório encerrado na medula exibindo floema intraxilemático. 

H: Detalhe do feixe vascular evidenciando grupos de fibras (seta). D: Ducto secretor de mucilagem, F: 

Floema, X: Xilema. Barras: A e H= 50µm; B= 40µm, C= 30µm; D= 400µm; E e F= 300µm; G= 200µm. 
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O córtex e a medula são constituídos por parênquima fundamental, sendo a medula 

relativamente escassa contendo ductos secretores de mucilagem (Fig. 1E-G). 

Em todas as espécies, o sistema vascular é composto por feixes colaterais e apresenta 

organização diversificada, sendo os tipos mais comuns em forma de arco (Fig. 1E) ou anel (Fig. 

1F), contendo um ou mais feixes acessórios. Freqüentemente, os feixes acessórios apresentam-se 

encerrados na medula mostrando floema intraxilemático (Fig. 1G). Grupos de fibras com 

distribuição esparsa ocorrem no floema (Fig. 1H). 

Idioblastos fenólicos e cristais de oxalato de cálcio em forma de prismas e drusas foram 

observados no sistema vascular e fundamental, principalmente na região cortical (Fig. 1A). 

Substâncias fenólicas também foram visualizadas nas células epidérmicas. As drusas são numerosas 

no córtex de T. subincanum (Fig. 1D). 

 

2.3.2 Limbo foliar 

Epiderme - Em vista frontal, as células epidérmicas possuem paredes anticlinais 

moderadamente onduladas em ambas as faces (Figs. 2A-B), excetuando-se em T. subincanum, na 

qual são retas (Fig. 2C). O revestimento cuticular da face adaxial é liso (Fig. 2D) com depósitos de 

cera epicuticular em disposição laminar (Fig. 2E). Tricomas glandulares e não-glandulares ocorrem 

em ambas as faces do limbo, formando um indumento denso na abaxial (Figs. 2F-H), especialmente 

em T. subincanum (Fig. 2I). As espécies apresentam folhas hipoestomáticas com estômatos 

anomocíticos situados acima do nível epidérmico (Fig. 2J). 

Os tricomas glandulares são constituídos basicamente por uma célula basal, pedúnculo 

unisseriado com células de paredes lignificadas e cabeça secretora. Foram observados dois tipos de 

tricomas glandulares no limbo: 1) digitiforme, apresenta pedúnculo bicelular e cabeça com 3-4 

células, geralmente mostrando-se inclinado em direção à base, encontrado em T. grandiflorum e T. 

subincanum (Figs. 3A-B); 2) claviforme, exibe pedúnculo bicelular e cabeça com 4-6 células, 

restrito à T. speciosum (Figs. 3C-D). Na face adaxial os tricomas glandulares são decíduos, ficando 



25 

 

  
Figura 2 A-J: Superfície foliar de T. grandiflorum (A, D, F, J), T. speciosum (B, E, G) e T. subincanum 

(C, H, I). A-C: Face adaxial da epiderme em vista frontal, notar bases de tricoma estrelado. B: Detalhe da 

cutícula lisa na face adaxial, observar tricoma glandular colapsado (seta). E: Detalhe da cera epicuticular 

do tipo laminar. F-H: Face abaxial da epiderme em vista frontal evidenciando estômatos, tricomas 

glandulares (Tg), tricomas estrelados sésseis e pedunculados (setas). I: Vista geral do indumento denso. j: 

Estômato anomocítico situado acima do nível epidérmico e detalhe da elevação (seta) no centro do tricoma 

estrelado. Barras: A, B, C, F, G, H= 50µm; E= 40µm; I= 150µm; J= 15µm. 
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somente as bases visíveis, porém quando permanecem se encontram colapsados.  

Os tricomas não-glandulares são semelhantes aos descritos para o pecíolo. Os tricomas 

estrelados sésseis estão presentes no limbo de todas as espécies, enquanto que os pedunculados são 

exclusivos de T. grandiflorum e T. subincanum, menos numerosos e ocorrem especialmente sobre 

as nervuras (Figs. 3E-F). Elevação no centro do tricoma, na região basal, foi observada em ambos 

os tipos (Figs. 2J, 3E-F). 

A epiderme é unisseriada em secção transversal. As células epidérmicas apresentam maior 

comprimento e paredes periclinais externas geralmente planas na face adaxial, enquanto que na 

abaxial estas paredes são convexas. A densidade do indumento varia entre as espécies, sendo maior 

em T. subincanum e menor em T. grandiflorum (Figs. 4A-C). 

Substâncias fenólicas foram observadas na epiderme de todas as espécies, em ambas as 

faces, ocorrendo como inclusões celulares densas e homogêneas ou granulares, que podem ocupar 

todo o lume celular. Este conteúdo cora-se de vermelho pela safranina e adquire coloração marrom 

nas amostras fixadas em SFF (Fig. 3G-H). Idioblastos mucilaginosos foram identificados na 

epiderme adaxial de T. speciosum, corando-se de roxo pelo azul de toluidina (Fig. 3I-J). 

Mesofilo - O mesofilo das espécies é dorsiventral (Figs. 4A-F). O parênquima paliçádico 

consiste de um estrato em T. speciosum (Fig. 4E), 1-2 em T. subincanum (Fig. 4F) e 1-3 em T. 

grandiflorum (Fig. 4D). O parênquima lacunoso é constituído por 4-5 e 3-4 estratos de células 

isodiamétricas em T. grandiflorum e T. subincanum, respectivamente, enquanto que em T. 

speciosum, este parênquima apresenta três estratos de células alongadas. 

Feixes vasculares colaterais estão dispersos no mesofilo das espécies, envoltos por células 

esclerenquimáticas e parenquimáticas, com conteúdo fenólico, formando bainhas que se estendem 

até as epidermes (Figs. 4D-F). Em T. speciosum, ductos de mucilagem encontram-se associados aos 

feixes vasculares. Idioblastos contendo cristais prismáticos ou comumente drusas de oxalato de 

cálcio ocorrem geralmente entre as células do parênquima paliçádico (Fig. 4G-H), alguns com 

conteúdo mucilaginoso, observados principalmente em T. grandiflorum. 
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Figura 3 A-I: Epiderme do limbo foliar de T. grandiflorum (A, B, G, H), T. speciosum (C, D, E, I, J) e T. 

subincanum (F). A-D: Tricomas glandulares do tipo digitiforme (A e B) e claviforme (C e D), constituídos 

por célula basal (Cb), pedúnculo bicelular (P) e células secretoras (Cs). E e F: Tricomas estrelados 

pedunculados, notar a elevação no centro. G e H: Idioblastos fenólicos na face adaxial em secção 

paradérmica (G) e transversal (H). I e J: Idioblastos mucilaginosos (setas) na face adaxial. Mc: Mucilagem. 

Barras: A, B e J= 10µm; F, G e H= 40µm; B= 20µm; D=12µm; E e I= 30µm. 
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Figura 4 A-I: Mesofilo e margem de T. grandiflorum (A, D, G, H, I), T.speciosum (B e E) e T. subincanum 

(C e F), em secção transversal. A-F: Constituição do mesofilo mostrando a estratificação dos parênquimas 

paliçádico (Pp) e lacunoso (Pl). A-C: Variação da espessura do mesofilo (Ms) e densidade do indumento 

(In) entre as espécies. Em D, E e F: notar a epiderme unisseriada, estômatos elevados (setas vermelhas) e 

extensões da bainha parenquimática e esclerenquimática (setas pretas). G e H: Idioblastos cristalíferos em 

secção paradérmica (G) e transversal (H). I: Margem, notar a cutícula (Ct) espessa. Ead: Epiderme adaxial, 

Eab: Epiderme abaxial. Barras: A, B, C= 50µm; D, E, F, I= 40µm; G e H= 20 µm. 
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Margem - A margem foliar das espécies exibe forma terminal arredondada em secção 

transversal e ligeira flexão voltada para face abaxial. A epiderme possui conteúdo fenólico e 

revestimento cuticular espesso, sendo geralmente desprovida de tricomas. O parênquima consiste de 

células com contorno arredondado, entre as quais, encontram-se fibras, idioblastos fenólicos e 

cristalíferos (Fig. 4G-H). Em todas as espécies, esta região apresenta um feixe vascular envolto por 

bainha esclerenquimática, mostrando-se bem desenvolvido em T. speciosum. 

Nervura central - A nervura central, em secção transversal, possui formato côncavo-convexo 

em T. grandiflorum e T. subincanum (Fig. 5A) e biconvexo em T. speciosum (Fig. 5B). Em todas as 

espécies, logo abaixo da epiderme abaxial ocorrem cerca de duas a três camadas de colênquima 

angular-lacunar. A região cortical é predominantemente esclerenquimática em T. grandiflorum (Fig. 

5C), com lamelação de parede celular evidente e parenquimática em T. speciosum (Fig. 5D) e T. 

subincanum. O sistema vascular apresenta-se fechado e envolto por bainha esclerenquimática. Os 

feixes vasculares são colaterais, geralmente organizados em forma de arco, com terminações 

curvadas na região adaxial (Fig. 5E), ou em forma de anel, com um ou mais feixes acessórios 

externos ou encerrados na medula (Figs. 5F-G).  

 Em todas as espécies, idioblastos fenólicos e cristais de oxalato de cálcio em forma de 

prismas e drusas foram observados no sistema fundamental e vascular. Substâncias fenólicas 

também foram evidenciadas na epiderme (Fig. 5H). Ductos secretores de mucilagem estão presentes 

no córtex e medula (Figs. 5E, 5F, 5I). Numerosos grãos de amido foram visualizados na medula, 

constituindo um parênquima amilífero em T. grandiflorum e T. subincanum (Fig. 5I). 

  

2.4 Discussão 

Os caracteres anatômicos foliares nos táxons estudados, de modo geral, estão de acordo com 

os citados por Metcalfe & Chalk (1950) para a família Sterculiaceae (atualmente incluída em 

Malvaceae s.l.), tais como: estrutura vascular do pecíolo, tipo e distribuição estomática, cristais  
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Figura 5 A-I: Nervura central de T. grandiflorum (C e E), T. speciosum (B, D, F, G, H) e T. subincanum (A 

e I). A e B: Morfologia em secção transversal. C e D: Epiderme e região cortical mostrando o colênquima 

(Col), notar córtex predominantemente esclerenquimático em (C) e parenquimático em (D). E-G: Sistema 

vascular envolto por bainha esclerenquimática (Be), com arranjo em arco (E) ou anel (F) encerrando um 

feixe acessório na medula (seta), notar a ocorrência de ductos secretores (D) na medula. G: detalhe do feixe 

acessório. H: Epiderme fenólica e idioblastos fenólicos (If) no córtex. X: xilema, F: Floema. I: Grãos de 

amido nas células parenquimáticas da medula. Barras: A e B= 300µm; C, D, E, F, G, I= 50µm; H= 20µm. 
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comumente em forma de drusas, estruturas secretoras de mucilagem e tricomas estrelados, sendo os 

dois últimos considerados sinapomorfias de Malvaceae s.l. (APG III, 2009).  

A estrutura vascular do pecíolo das espécies estudadas segue o tipo mencionado por 

Kubitzki & Bayer (2003) para Malvaceae s.l., exibindo arranjo em arco ou anel, com feixes 

vasculares adicionais que às vezes formam um anel interno. 

A presença de tricomas estrelados nas espécies investigadas foi considerada por Cuatrecasas 

(1964) como um caráter diagnóstico em Theobroma. No entanto, além destes, foram identificados 

tricomas glandulares na epiderme de todas as espécies, embora tenham sido detectadas apenas suas 

bases remanescentes ou a estrutura completamente colapsada na face adaxial. Evidentemente, os 

tricomas desta face se encontram em fase pós-secretora nas folhas adultas, sendo ativos em estágios 

iniciais do desenvolvimento. 

Tricomas glandulares claviformes também foram descritos na epiderme cotiledonar de 

espécies de Theobroma (Santos, 2003), incluindo as do presente estudo, bem como, nas folhas de T. 

cacao (Nakayama et al., 1996) e Pavonia alnifolia (Pimentel et al., 2011). Em Malvaceae, este tipo 

de tricoma é comum em nectários florais, a exemplo de Dombeya wallichii (Lindl.) K. Schum. e D. 

natalensis Sond. (Rocha et al., 2010); e extra-florais, como em Hibiscus forsteri F.D. Wilson 

(Craven et al., 2006) e H. pernambucensis Arruda (Rocha & Machado, 2009). 

Os tricomas estrelados apresentados neste estudo são constituídos por até oito braços, 

característica que também foi demonstrada em espécies de Hibiscus (Shaheen et al., 2009). 

Entretanto em Hermannia incana Cav. (Appidi et al., 2008) os tricomas estrelados possuem até 16 

braços. O papel destes tricomas na proteção contra herbívoros se aplica às espécies estudadas, 

considerando-se que T. grandiflorum, assim como outras espécies do gênero, é suscetível à 

infestação por “insetos-praga”, como coleópteros (Barbosa & Fonseca, 2002), lagartas (Lourido et 

al., 2007) e formigas cortadeiras (Delabie, 1989). A densidade dos tricomas em Abelmoschus 

esculentus Moench apresenta uma correlação negativa com a alimentação e oviposição de insetos, 

bem como, com a nutrição das larvas (Lokesh & Singh, 2005). Embora as espécies aqui tratadas 
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tenham apresentado um indumento denso, especialmente em T. subincanum, estudos adicionais são 

necessários para compreender os mecanismos de resistência anti-herbivoria.  

Por outro lado, a densidade do indumento diminui a turbulência do ar próximo à superfície 

foliar, gerando um microclima úmido que pode resultar na redução da difusibilidade de CO2 

(Larcher, 2001). Isto sugere que a posição dos estômatos acima do nível epidérmico funcione como 

um mecanismo eficiente para absorção de CO2. 

Epiderme mucilaginosa ocorre em órgãos reprodutivos e vegetativos de diversos táxons, 

sendo relatada nas flores de 349 espécies (Matthews & Endress, 2006) e nas folhas de 69 famílias 

de eudicotiledôneas (Metcalfe & Chalk, 1950), incluindo Bombacaceae, Tiliaceae, Sterculiaceae e 

Malvaceae s.s.(atualmente circunscritas em Malvaceae s.l.). Neste estudo, T. speciosum destacou-se 

por ser a única a apresentar epiderme com idioblastos mucilaginosos, restritos à face adaxial, 

característica igualmente observada em outras espécies de Malvaceae, tais como: T. cacao L. 

(Nakayama et al., 1996), Kitaibelia balansae Boiss. (Güvenç & Duman, 2005), Pavonia alnifolia 

A.St.-Hil. (Pimentel et al., 2009), representantes de Dombeya e Nesogordonia (Lersten & Curtis, 

1997), Sterculia (Hussin & Sani, 1998) e Hibiscus (Rocha et al., 2002). Conforme a estrutura 

secretora e o órgão no qual está localizada, a mucilagem desempenha diferentes funções, mas em 

geral, está relacionada à retenção de água, especialmente nas folhas expostas às condições elevadas 

de luminosidade (Katayama et al., 2008).  

A dorsiventralidade do mesofilo, verificada nas espécies estudadas, é uma característica 

comumente encontrada em Malvaceae, entretanto, em algumas espécies o parênquima paliçádico 

(Heritiera) ou o lacunoso (Apeiba, Berrya, Reevesia) é reduzido ou escasso (Kubitzki & Bayer, 

2003). No caso de T. speciosum, as células do mesofilo, em secção transversal, apresentaram-se 

tipicamente alongadas de modo que os parênquimas são pouco distintos.  

O mesofilo das espécies possui extensões da bainha dos feixes vasculares, conectando-se 

com ambas as faces da epiderme, característica também demonstrada em T. cacao (Nakayama et 

al., 1996), Luehea divaricata Mart. (Walker et al., 2008) e espécies de Hibiscus (Rocha & Neves, 
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2000). De acordo com Beck (2010), extensões da bainha do feixe são consideradas como vias de 

transporte de substâncias, principalmente água, entre as nervuras e as células epidérmicas. Nas 

espécies estudadas, as células que formam as extensões da bainha podem estar evolvidas na 

translocação de substâncias fenólicas entre o mesofilo e a epiderme, uma vez que a presença desses 

compostos foi observada nestas regiões. Santos et al. (2011) estudando as dimensões foliares de 

Theobroma, classificou as espécies do presente estudo como constituídas por folhas largas a 

intermediárias, o que permite afirmar que as extensões da bainha nas espécies estudadas são 

fundamentais como estruturas de suporte. 

A morfologia da nervura central, em secção transversal, mostrou similaridade entre T. 

grandiflorum e T. subincanum, nas quais é côncava-convexa e variou em T. speciosum, destacando-

se como biconvexa. A estrutura vascular é semelhante nas três espécies. A presença de 

esclerênquima na nervura central, característica pronunciada em T. grandiflorum, foi relatada por 

Metcalfe & Chalk (1950) para o gênero. 

 Cristais de oxalato de cálcio foram observados sob a forma de prismas e drusas. Em todas as 

espécies, as drusas foi o tipo predominante, característica também encontrada em espécies de 

Sterculia (Hussin & Sani, 1998). Entretanto, em representantes de Dombeya e Nesogordonia o tipo 

prismático predominou (Lersten & Curtis, 1997). Nas espécies analisadas, as drusas concentram-se 

no pecíolo, enquanto que no limbo, os idioblastos cristalíferos são tipicamente observados em meio 

ao parênquima paliçádico. O valor taxonômico destes cristais em Malvaceae foi ressaltado por 

Rocha & Neves (2000) para segregar espécies de Hibiscus. Entre as diversas funções atribuídas aos 

cristais de oxalato de cálcio nos vegetais, citam-se: armazenamento de cálcio, remoção do cálcio em 

excesso no sistema metabólico, regulação da luz durante a fotossíntese em plantas de ambiente de 

sombra e proteção contra herbivoria (Franceschi & Nakata, 2005). O aumento da síntese dos cristais 

nas folhas de Sida rhombifolia L. está intimamente relacionado à ação de herbívoros, ainda que a 

disponibilidade de cálcio seja limitada (Flores, 2001). 
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 A presença de compostos fenólicos foi observada no pecíolo e limbo foliar de todas as 

espécies. Compostos fenólicos em Theobroma são mencionados em órgãos reprodutivos (Martini et 

al., 2008) e vegetativos (Griffiths, 1958), constituindo um mecanismo de defesa contra patógenos, 

em função dos seus efeitos tóxicos e inibidores de enzimas hidrolíticas, tal como ocorre em T. 

cacao em relação à Crinipellis perniciosa (Nojosa et al., 2003). 

Neste trabalho, similaridades estruturais foram verificadas entre T. grandiflorum e T. 

subincanum, considerando-se a morfologia dos tricomas e da nervura central, bem como, a 

constituição do mesofilo, corroborando a circunscrição dessas espécies na seção Glossopetalum 

(Cuatrecasas, 1964). 
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RESUMO 

A presença de estruturas secretoras de mucilagem está entre as sinapomorfias de Malvales. Theobroma 

(Malvaceae s.l.) destaca-se pela relevância econômica de T. cacao e T. grandiflorum (cupuaçu), utilizadas na 

produção de chocolate e cupulate, respectivamente. Estruturas mucilaginosas nos órgãos vegetativos do 

gênero foram descritas somente em T. cacao. Este trabalho se propôs a estudar as estruturas secretoras de 

mucilagem em três espécies de Theobroma, quanto à distribuição, anatomia e histoquímica. Ápices 

vegetativos, caule e folhas em diferentes fases de desenvolvimento foram coletados, fixados e processados 

para análises em microscopia de luz e de varredura, segundo técnicas convencionais. As estruturas secretoras 

de mucilagem nas espécies estudadas compreendem cavidades e ductos. As cavidades estão localizadas no 

córtex do pecíolo e freqüentemente se fusionam formando cavidades tubulares. Os ductos estão distribuídos 

no ápice vegetativo, primórdio foliar, caule em desenvolvimento primário e secundário, pecíolo, nervura 

central e mesofilo. Estas estruturas são precocemente formadas no ápice vegetativo, sendo originadas no 

meristema fundamental, supostamente por processo lisígeno. A manutenção da atividade secretora em estádios 

de desenvolvimento tardios está relacionada à presença de bainha e faixa de células meristemáticas em 

associação com os ductos. A secreção é exclusivamente mucilaginosa, mostrando-se como uma característica 

conservativa no grupo estudado. 

 

Palavras-chave: cupuaçu, estruturas secretoras, mucilagem.  

 

 

ABSTRACT 

Presence of mucilage-secreting structures is among the synapomorphies of Malvales. Theobroma 

(Malvaceae s.l.) stands out due to economic importance of T. cacao e T. grandiflorum (cupuassu), which are 

utilized in the production of chocolate and cupulate, respectively. Mucilagionous structures in the vegetative 

organs of genus were described only in T. cacao. The purpose of this work was to study the mucilage-

secreting structures of three Theobroma species as regards distribution, anatomy and histochemistry. 

Shoot apices, stem and leaves in different periods of development were collected, fixed and processed 

for light and scanning microscopy analysis, through conventional techniques. Mucilage-secreting structures 

observed in the species studied consist of cavities e ducts. The cavities were found in the cortical region of 

petiole often merged to form tubular cavities. The ducts are distributed in the shoot apices, leaf primordia, 

stem in primary and early secondary growth, petiole, midrib and mesophyll. The mucilage-secreting structures 

are precociously produced in the shoot apices, arising from cells of the ground meristem, likely by 

lysogenesis.  Maintenance of secreting activity in the late stages of development is related to presence of 

meristematic cells sheat and layer in association with ducts. The secretion is exclusively mucilaginous, 

representing a conservative characteristic in the group studied. 

 

Palavras-chave: cupuassu, mucilage, secretory structures.  
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3.1 Introdução 

 

Estruturas secretoras de mucilagem estão entre as sinapomorfias químicas e anatômicas da ordem 

Malvales (Kubitzki & Bayer, 2003; APG III, 2009). Em Malvaceae s.l., tais estruturas incluem tricomas, 

idioblastos, cavidades e ductos, presentes em órgãos vegetativos e/ou reprodutivos, como, por exemplo, 

em espécies de Dombeya Cav. e Nesogordonia Baill. (Lersten & Curtis, 1997), Hibiscus L. (Rocha & 

Neves, 2000; Rocha et al., 2002), Theobroma L. (Martini et al., 2003) e Guazuma ulmifolia Lam. (Galina 

et al., 2005). 

A secreção mucilaginosa, de aspecto viscoso ou fluido, é constituída principalmente por 

polissacarídeos ácidos e/ou neutros de elevada massa molecular, entretanto, proteínas, compostos 

fenólicos e terpenos podem estar presentes. A mucilagem está relacionada principalmente às funções de 

retenção de água; reserva de carboidratos; reflexão luminosa e conseqüente redução da transpiração; 

dispersão de sementes, atuando como adesivo e evitando o dessecamento das mesmas; captura de presas 

por plantas carnívoras e lubrificação dos ápices caulinar e radicular (Fahn, 1979). 

Considerando-se a diversidade de funções das estruturas secretoras de mucilagem e sua ampla 

ocorrência em espécies de Malvaceae, até o momento, dados referentes à distribuição, formação e 

desenvolvimento, sítios de síntese e secreção dessas estruturas são escassos para os representantes desta 

família. Contudo, ressaltam-se os recentes trabalhos sobre Pavonia alnifolia A.St.-Hil. (Pimentel et al., 

2011) e Hibiscus pernambucensis Arruda (Rocha et al., 2011). Em Theobroma (Malvaceae, s.l.), poucos 

trabalhos foram realizados enfatizando as estruturas secretoras de mucilagem, as quais foram relatadas em 

sementes (Santos, 2003; Martini et al, 2008a; b) e folhas de T. cacao (Nakayama et al., 1996), espécie 

mais conhecida do gênero devido a sua importância econômica na indústria de chocolate e seus 

derivados. 

Theobroma (Malvaceae, s.l.) abrange 22 espécies com distribuição neotropical, destacando-se T. 

cacao (cacau) e T. grandiflorum (cupuaçu) pela sua utilização nas indústrias cosmética, farmacêutica, de 

chocolate e produtos similares como o cupulate (Pugliese, 2010). O cupuaçu tem polpa aromática, 

utilizada na preparação de bebidas, sorvetes, geléias, entre outros produtos, com ampla comercialização 

na Amazônia, sendo o Pará o principal produtor desta fruta no país (Nogueira & Santana, 2009). Embora 

outras espécies do gênero, como T. speciosum Willd. ex Spreng. (cacauí) e T. subincanum Mart. (cupuí) 

sejam economicamente pouco exploradas, a polpa com sabor adocicado é muito apreciada por populações 

nativas da região amazônica e suas sementes produzem chocolate considerado de qualidade baixa a 

aceitável (Cuatrecasas, 1964; Souza & Venturieri, 2010). 

Este trabalho teve por objetivo investigar as estruturas secretoras de mucilagem, quanto à 

distribuição, anatomia e caracterização química da exsudato em três espécies de Theobroma, nativas da 

Amazônia. 
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3.2 Material e métodos 

O material estudado de T. grandiflorum (Willd. ex Spreng.) K. Schum., T. speciosum Willd. ex 

Spreng. e T. subincanum Mart. foi coletado no Município de Moju-PA (1˚44’S; 48˚30’W) e na Estação 

Experimental de Recursos Genéticos do Cacau “José Aroldo” (ERJOH) da Comissão Executiva do Plano 

da Lavoura Cacaueira - CEPLAC (1˚12’S; 49˚13’W), localizada no município de Marituba-PA. Material 

testemunho foi herborizado e incorporado no Herbário João Murça Pires como MG 202760, MG 198499 

e MG 196837, respectivamente. 

Foram selecionados os ápices caulinares e os terços medianos de caule primário e secundário (1ª a 

5ª região internodal visível), pecíolos e lâminas foliares (1º ao 5º nó visível). O material foi fixado em 

FAA por 24h (Johansen, 1940), formalina neutra tamponada (FNT) por 48h (Lillie, 1965) e sulfato 

ferroso em formalina por 48h (Johansen, 1940) para preservação de substâncias hidrofílicas, lipofílicas e 

fenólicas, respectivamente. As amostras foram desidratadas em série de álcool butílico terciário e 

incluídas em parafina. 

Amostras fixadas em glutaraldeído 2,5% em tampão fosfato de sódio 0,1 M pH 7,2 por 24 h, 

foram desidratadas em série etílica tanto para inclusão em hidroxetilmetacrilato Leica® (Gerrits, 1991) 

quanto para análise em microscópio eletrônico de varredura (MEV). Secções transversais e padérmicas, 

com 10-12 µm de espessura, foram obtidas em micrótomo rotativo, coradas em safranina e azul de astra 

(Gerlach, 1969) e azul de toluidina (O’Brien et al., 1964). 

Para as análises no MEV, modelo LEO 1450 VP, as amostras após fixadas foram secas em ponto 

crítico de CO2 e metalizadas com ouro (Robards, 1978). 

As análises histoquímicas foram realizadas em amostras frescas, seccionadas à mão, e no material 

incluído em “paraplast”, seccionado em micrótomo rotativo. As principais classes de metabólitos 

presentes nas estruturas secretoras das espécies foram investigadas utilizando-se ácido periódico/reagente 

de Schiff – PAS (Mcmanus, 1948), vermelho de rutênio (Johansen, 1940), ácido tânico/cloreto férrico 

(Pizzolato e Lillie, 1973), sudan black B (Pearse, 1980) e cloreto férrico para detecção de polissacarídeos 

totais, mucilagens ácidas, mucilagens neutras, lipídeos e compostos fenólicos, respectivamente. 

As imagens em microscopia de luz foram obtidas em fotomicroscópio Axiolab Zeiss. 

 

3.3 Resultados 

3.3.1 Distribuição e estrutura 

Nos táxons estudados, numerosas cavidades secretoras estão distribuídas na região cortical do 

pecíolo de folhas jovens (Figs. 1A) e adultas (Figs. 1C-D, 3A). Em secção transversal e longitudinal, as 

cavidades são geralmente isodiamétricas, constituídas por células epiteliais achatadas (Fig. 1B).  
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Entretanto, as cavidades adjacentes freqüentemente se fusionam (Fig, 1C) formando estruturas 

alongadas, com lume de contorno irregular, as quais serão aqui tratadas como cavidades tubulares (Fig. 

1D), uma vez que o comprimento das mesmas é relativamente menor ao dos ductos desta região. 

 Em todas as espécies, os ductos secretores são longitudinalmente alongados, ocorrendo em ápices 

vegetativos (Fig. 1E), no caule em desenvolvimento primário (Fig. 1G) e secundário e nas folhas jovens e 

adultas. Em todas as regiões, ductos contíguos se fusionam lateral e longitudinalmente. No primórdio 

foliar, os ductos foram observados exclusivamente em T. speciosum (Fig. 1F). 

No caule das espécies, os ductos estão presentes no córtex e na medula (Fig. 1G, 1H). 

Adicionalmente, ductos associados ao floema secundário foram encontrados em T. grandiflorum (Fig. 

3B) e T. subincanum (Fig. 3C). Os ductos da região medular apresentam distribuição similar nas três 

espécies, sendo um de posição central e os demais periféricos (ductos perimedulares), cujo epitélio 

secretor está envolvido por uma bainha uni a bisseriada de células achatadas com características 

meristemáticas (Fig. 1I). 

Nas folhas jovens e adultas, os ductos estão localizados na região medular do pecíolo (Figs. 2A-C) 

e na nervura central do limbo (Figs. 2D-E). Em T. speciosum, além destas regiões, os ductos foram 

visualizados no mesofilo em associação com os feixes vasculares (Fig. 2J). 

Os ductos da nervura central localizam-se na região cortical e medular (Figs. 2F-G, 4A-B). Em 

secção transversal, os ductos medulares possuem lume circular delimitado por células epiteliais achatadas 

(Fig. 2H), exceto em T. speciosum, na qual são elipsóides (Figs. 2I, 3F), sendo constatada em todas as 

espécies a presença de bainha semelhante à descrita para o caule (Fig. 4C). Os ductos corticais, por sua 

vez, são menos calibrosos, apresentando lume e células epiteliais com diferentes formas e tamanhos (Fig. 

3E, 4D), distribuídos na face abaxial em T. grandiflorum e T. subincanum, assim como, em ambas as 

faces de T. speciosum. Nas folhas adultas destas últimas espécies, a região cortical é parenquimática, 

observando-se próximo aos ductos uma faixa estreita de células achatadas com características 

meristemáticas (Fig. 4E), a qual está ausente em T. grandiflorum, cujo córtex é predominantemente 

esclerenquimático com ductos pouco numerosos. 

 

3.3.2 Desenvolvimento e histoquímica 

 Os ductos são precocemente formados no ápice vegetativo, originando-se do meristema 

fundamental. Na nervura central das espécies foram observados conteúdo celular remanescente e células 

epiteliais inteiramente livres no lume dos ductos medulares (Figs. 4I, 4L) correspondendo à fase secretora 

em folhas adultas. 

A secreção no lume das cavidades e ductos geralmente forma lamelações concêntricas, corando- 

se de roxo quando submetida ao azul de toluidina (Figs. 4A-E). Esta secreção é exclusivamente 

mucilaginosa reagindo positivamente ao vermelho de rutênio (Figs. 4F-H) e ao PAS (Figs. 4I-L). 
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Figura 1 A-I: Cavidades e ductos mucilaginosos em T. grandiflorum (B, C, D, E e H), T.speciosum (F 

e I) e T. subincanum (A e G). A-D: Cavidades (Cv) na região cortical do pecíolo jovem (A e B) e 

adulto (C e D), notar resquícios de parede celular (setas) entre cavidades adjacentes que se fusionam 

formando cavidades tubulares (Ct). E-I: Ductos (*) no ápice vegetativo (E), no primórdio foliar (F) e 

no caule em desenvolvimento primário (G-I). G: Distribuição dos ductos corticais (Dc) e medulares de 

localização central (*) e periférica (Dp). I: Detalhe do ducto perimedular. Secções transversais: A, G e 

I; e longitudinais: B-F e H. Barras: A, E, G= 300µm; B= 40µm; B, C, D e F= 200µm; H e I= 100µm. 
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Figura 2 A-J: Ductos mucilaginosos nas folhas de T. grandiflorum (B e E), T.speciosum (A, D, F, I e 

J) e T. subincanum (C, G e H). A-C: Ductos medulares (Dm) no pecíolo jovem (A) e adulto (B e C). D-

I: Nervura central da folha jovem (D) e adulta (E-I) evidenciando-se ductos corticais (Dc) e medulares 

(Dm). Em (I) notar células epiteliais elipsóides conspícuas. J: Ductos (D) associados aos feixes 

vasculares. Secções transversais: B, D, E, H e I; longitudinais: A, C, F e G; e paradérmica: J. Barras: A, 

E e G= 200µm; B= 300µm, C= 30µm; D= 40µm; F, C e H= 50µm; I= 20µm. 
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Figura 3 A-F: Cavidades e ductos com conteúdo mucilaginoso (Mc) em T. grandiflorum (B e D), 

T.speciosum (A, E e F) e T. subincanum (C). A: Cavidades (Cv) no pecíolo adulto. B-D: Ducto (seta) 

no floema (B e C) e no córtex (D) do caule em desenvolvimento secundário, com lamelações de 

secreção evidentes. E-F: Nervura central exibindo ducto cortical (E) e medular (F), neste último, notar 

células epiteliais elipsóides conspícuas. Dc: Ducto cortical. Secções transversais: B, C e F; e 

longitudinais: A, D e E. Barras: A= 100µm; B= 250µm, C= 180µm; D= 50µm; E= 60µm; F= 30µm. 
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 Entretanto, o teste para mucilagens neutras reagiu negativamente. Substâncias lipídicas e fenólicas 

não foram encontradas na secreção, no último caso, verificado pela reação negativa ao cloreto férrico e 

análises do material fixado em SFF. Grãos de amido, cristais de oxalato de cálcio e compostos fenólicos 

foram ocasionalmente observados nas células epiteliais e da bainha. 

 

 

3.4 Discussão 

 A secreção presente nas estruturas secretoras de T. grandiflorum, T. speciosum e T. subincanum, 

investigadas no presente estudo, é de fato mucilaginosa.  

Estruturas secretoras de mucilagem foram relatadas por Metcalfe & Chalk (1950) em Malvaceae 

s.s., Bombacaceae, Sterculiaceae e Tiliaceae (atualmente circunscritas em Malvaceae s.l.). 

Em Theobroma, até o momento, estas estruturas foram relatadas somente em órgãos reprodutivos, 

ocorrendo na forma de idioblastos (Santos, 2003) e sacos (Martini et al., 2003); e no eixo vegetativo 

aéreo de T. cacao, caracterizadas como canais (Nakayama et al., 1996). Este estudo relatou, pela primeira 

vez, a ocorrência de cavidades e ductos secretores de mucilagem nos órgãos vegetativos aéreos de T. 

grandiflorum, T. speciosum e T. subincanum. 

As cavidades secretoras encontradas nas espécies estudadas apresentaram variação morfológica, 

sendo adotada aqui a terminologia de Thadeo et al. (2009) para distinguir cavidades propriamente ditas, 

as quais possuem lume isodiamétrico e cavidades tubulares, constituídas por lume ligeiramente alongado, 

porém menores que os ductos. 

 As cavidades tubulares aqui observadas são formadas por meio da fusão de cavidades adjacentes, 

ampliando consideravelmente o lume destas estruturas. Este processo foi igualmente verificado entre 

ductos contíguos em todas as regiões analisadas. Em Hibiscus pernambucensis, Rocha et al. (2011) 

mencionaram que a fusão entre estruturas secretoras adjacentes resulta da lise de células que as separam, 

ao que denominaram de “degenerescência gomosa”. 

Ductos localizados na periferia da medula podem ter origem do meristema fundamental ou 

procambial (Paviani & Jeronymo, 1992). Em todas as espécies, ductos perimedulares estão presentes na 

estrutura primária e secundária do caule, sendo originados a partir do meristema fundamental. A 

ocorrência destes ductos também foi evidenciada em T. cacao (Nakayama et al., 1996), Hibiscus (Rocha 

& Neves, 2000; Rocha et al., 2002) e Pavonia alnifolia A.St.-Hil. (Pimentel et al., 2009). 

Cavidades e ductos mucilaginosos em Malvaceae são originados por processos esquizógeno, 

lisígeno ou esquizolisígeno (Metcalfe & Chalk, 1950; Kubitzki & Bayer, 2003). Em T. cacao cavidades 

mucilaginosas lisígenas foram relatadas na raiz, caule, flores e folhas (Nussinovitch, 2010). Acredita-se 

que a formação dos ductos nas espécies estudadas é lisígena, uma vez que foram encontradas células  
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Figura 4 A-L: Ductos mucilaginosos na nervura central de folhas adultas de T. grandiflorum (I e L), 

T.speciosum (B, D e E) e T. subincanum (A, C, F, G, H e J). A-E: Mucilagem corada de roxo pelo azul 

de toluidina em ductos medulares (A-C) e corticais (D e E). Notar a bainha (seta) em torno do ducto 

medular (C) e a faixa de células achatadas (seta) próximo ao ducto cortical (E). F-L: Secreção 

exclusivamente mucilaginosa evidenciada pela reação positiva ao vermelho de rutênio (F-H) e ao PAS 

(I-L) no lume dos ductos medulares (*, G e J) e corticais (seta branca, H e L). As setas pretas indicam 

células epiteliais internalizadas no lume dos ductos, em vista geral (I) e em detalhe (L). Secção 

longitudinal: A e transversal: B-L. Barras: A= 200µm; B-E, G- I, L= 50µm; F= 100µm; J= 40µm. 
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epiteliais inteiramente livres no lume. Contudo, a lisogênese foi observada apenas na fase adulta da folha, 

somente a constatação em fases anteriores poderia afirmar se a origem é exclusivamente lisígena ou 

esquizo-lisígena. 

Nos táxons estudados, a presença de bainha em torno dos ductos medulares e da faixa estreita de 

células meristemáticas associada aos ductos corticais, possivelmente, relacionada à renovação celular e à 

manutenção da atividade secretora em ductos com secreção holócrina, incorporando novas células ao 

epitélio secretor. Esta bainha também foi registrada em espécies de Anacardiaceae (Machado & 

Carmello-Guerreiro, 2001; Sant’anna-Santos et al., 2006). 

Nas espécies estudadas, a mucilagem presente nas cavidades e ductos é homogênea, composta 

exclusivamente por polissacarídeos ácidos. Em Hibiscus pernambucensis (Rocha et al., 2011) e Pavonia 

alnifolia (Pimentel et al., 2009), além de polissacarídeos ácidos, a secreção também contém 

polissacarídeos neutros e substâncias fenólicas. 

A mucilagem geralmente está relacionada à retenção de água, contribuindo para a adaptação em 

ambientes xéricos, como é o caso das espécies anteriormente mencionadas. Contudo, esta função não se 

aplica às espécies estudadas, considerando-se que sua ocorrência natural e cultivo são realizados em 

ambiente com umidade relativa do ar e precipitação elevadas (Gondim et. al., 2001). 

Nas sementes de espécies de Theobroma, a síntese de mucilagem, lipídeos, proteínas, amido e 

polifenóis constituem as reservas cotiledonares (Martini et al, 2008a; b). Nas espécies estudadas, a síntese 

de mucilagem pode estar associada à reserva de carboidratos no eixo vegetativo aéreo. A constituição 

essencialmente polissacarídica da secreção provavelmente está associada à nutrição dos abundantes 

afídeos encontrados nas folhas destas espécies, uma vez que substâncias fenólicas, com potencial anti-

herbivoria, estão ausentes no exudato (Gondim et al., 2001). 

Embora as espécies estudadas tenham apresentado estruturas secretoras numerosas e bem 

desenvolvidas, são necessárias novas investigações para estabelecer uma relação entre a síntese de 

mucilagem e reserva de carboidratos no eixo vegetativo aéreo. Independentemente da função aparente, a 

mucilagem, neste estudo, representou uma característica conservativa no grupo estudado. 
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4. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

O estudo anatômico das espécies de Theobroma L. (Malvaceae s.l.), investigadas neste 

trabalho, possibilitou o conhecimento de estruturas, até então, tratadas de modo geral, como 

ocorrentes no gênero e na família. 

No primeiro capítulo, baseando-se nas características dos tricomas glandulares, 

mesofilo e nervura central, foi possível estabelecer similaridades anatômicas entre espécies da 

mesma seção (T. grandiflorum e T. subincanum).  O indumento das espécies foi interpretado 

como uma característica adaptativa para proteção contra herbivoria, baseando-se nos estudos 

de entomofauna típica do gênero, causadora de diversas patologias. Entretanto, estudos 

fitopatológicos são necessários para um melhor conhecimento desses mecanismos. 

Até o momento, a ocorrência de tricomas glandulares e epiderme mucilaginosa no 

gênero foram citadas apenas em T. cacao. No referido capítulo, tricomas glandulares foram 

registradas pela primeira vez nas espécies estudadas, enquanto que a epiderme mucilaginosa 

constituiu uma característica distintiva em T. speciosum. 

Embora a presença de cavidades e ductos secretores de mucilagem seja comum em 

Malvaceae s.l., esta característica foi pouco estudada nos gêneros da família. Nos órgãos 

vegetativos de Theobroma, estas estruturas foram relatadas somente em T. cacao. Neste 

estudo, as estruturas secretoras de mucilagem encontradas nas folhas e caule de T. 

grandiflorum, T. speciosum e T. subincanum são relevantes para estudos filogenéticos da 

família, tendo em vista sua recente reestruturação. 

O segundo capítulo apresentou uma visão geral da distribuição das cavidades e ductos 

mucilaginosos no eixo vegetativo aéreo das espécies, sendo encontradas desde o início do 

desenvolvimento das folhas e caule. 

Neste capítulo, foi verificado também que a atividade secretora se inicia precocemente 

no ápice vegetativo e permanece no caule e na folha em estádios de desenvolvimento 

posteriores. Esta manutenção da atividade secretora em estádios de desenvolvimento tardios 

foi relacionada à presença da bainha e da faixa meristemática associadas aos ductos. 

 Até o momento, o estudo respondeu às questões estruturais e histoquímicas. Dados 

ultraestruturais serão acrescentados para (re) formulações quanto ao processo de formação 

sugerido das estruturas secretoras. 


