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Resumo

As lenticelas sdo estruturas semelhantes a poros, comumente originadas na cavidade subestomatica
através de uma atividade meristematica mais intensa do felogénio. Ao contrario das células do suber,
compactamente arranjadas e de paredes suberificadas, as lenticelas sdo constituidas de células de formato
arredondado e paredes delicadas, conferindo a presenca de amplos espacos intercelulares, os quais estdo
diretamente relacionados as fun¢des conhecidas para essas estruturas. As lenticelas estdo presentes em
uma variedade 6rgéos e espécies de plantas terrestres, apresentando adapta¢des distintas que auxiliam o
estabelecimento dos individuos diante de mudangas nas condi¢des ambientais experienciadas. Apesar das
dessas estruturas terem sido descritas ha dois séculos, existem muitas lacunas de conhecimento que as
envolve. Essa dissertacdao busca esclarecer a importancia das lenticelas e entender como estas estruturas
ocorrem em espécies de plantas de ambientes semiaridos. O primeiro capitulo tem como objetivo realizar
uma revisdo de literatura sobre as lenticelas a fim de se entender como as diferentes abordagens e estudos
vém se desenvolvendo ao longo do tempo, procurando também mapear campos especificos de
conhecimento que ainda precisam ser preenchidos. Especificamente, buscamos: 1) Descrever como se da
a ocorréncia de lenticelas nos diferentes grupos filogenéticos das plantas; 2) Descrever em quais estruturas
das plantas as lenticelas podem ser encontradas; e 3) Descrever as principais fungdes, implicacdes e
adaptacdes estruturais conferidas as lenticelas. Para isso, fizemos a revisdo da literatura especifica por
meio de buscas em repositorios cientificos, leituras e referéncias cruzadas. Constatamos que as lenticelas
ndo sdo exclusivas de caules e raizes, ocorrendo em diversos 6rgdos, estando presentes em espécies de
moniléfitas, gimnospermas e angiospermas. Além de trocas gasosas, as lenticelas desempenham outras
funcbes, como absorc¢do de dgua, servindo também como pontos de transpiracdo. Essas estruturas podem
responder aos estressores ambientais, apresentando adaptacdes ao meio. Embora o conhecimento sobre
lenticelas tenha crescido ao longo dos anos, ainda ha lacunas a serem preenchidas, principalmente em
climas aridos e semiaridos, visto que a maioria dos estudos publicados até os dias atuais tratam de espécies
de plantas de ambientes alagados e imidos. No segundo capitulo, buscamos descrever a morfologia das
lenticelas e caule de 14 espécies lenhosas da Caatinga, de maneira a retratar possiveis padrbes
morfoldgicos e separa-las em tipos funcionais. De forma especifica, pretendemos: 1) Caracterizar os tipos
de ritidomas e padrdo de ocorréncia de lenticelas no caule; 2) Descrever a morfologia das lenticelas e
separa-las em tipos funcionais de acordo com a organizacao estrutural; 3) Descrever a morfologia da casca
e madeira em termos estruturais e funcionais. Foram coletadas amostras de individuos para cada espécie
e preparadas laminas histologicas para descricdo anatdmica. Adicionalmente, as lenticelas foram
analisadas através de microscopia eletronica de varredura e material fresco sob estereomicroscopio para

descri¢Bes da morfologia externa. Encontramos uma diferenca entre as caracteristicas morfoldgicas das
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lenticelas, assim como da morfologia geral do caule. Também observamos dois padrdes de alternancia
estrutural e construcdo de camadas de oclusdo nas lenticelas, o que indica a0 menos duas possiveis
estratégias adotadas pelas espécies adaptadas as condi¢fes semidridas, sugerindo que as lenticelas de
espécies vegetais podem evoluir caracteristicas distintas em resposta a seca. A presenca de camadas de
oclusdo pode favorecer as espécies em florestas tropicais sazonalmente secas, reduzindo as taxas de
transpiracdo e ainda permitindo trocas gasosas na auséncia de folhas em espécies deciduas nas estacoes

Secas.

Palavras-chave: camada de oclusdo; anatomia do caule; periderme; mudancas sazonais; anatomia

funcional; felogénio; crescimento secundario; anatomia da casca; anatomia da lenticela.
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Abstract

Lenticels are pore-like structures, commonly originated in the substomatic cavity through a more
intense meristematic activity of the phelogen. Unlike cork cells, which are tightly arranged and have
suberified walls, lenticels are made up of cells with a rounded shape and delicate walls, a characteristic
that allows for the presence of large intercellular spaces, which are directly related to the known functions
of these structures. Lenticels are present in a variety of organs and species of terrestrial plants, presenting
distinct adaptations that help individuals to establish themselves in the face of changes in the
environmental conditions experienced. Although lenticels were described two centuries ago, there are
many gaps in knowledge involving these structures. This dissertation to clarify the importance of lenticels
and understand how these structures occur in plant species from semiarid environments. The first chapter
aims to carry out a literature review on lenticels in order to understand how different approaches and
studies have been developed over time, also seeking to map specific fields of knowledge that still need to
be filled. Specifically, we sought to: 1) Describe how lenticels occur in different phylogenetic groups of
plants; 2) Describe in which plant structures the lenticels can be found; and 3) Describe the main functions,
implications and structural adaptations given to lenticels. For this, we reviewed the specific literature
through searches in scientific repositories, readings and cross-references. We found that lenticels are not
exclusive to stems and roots, occurring in several organs, being present in species of monilophytes,
gymnosperms and angiosperms. In addition to gas exchange, lenticels perform other functions, such as
water absorption, also serving as transpiration points. These structures can respond to environmental
stressors, showing adaptations to the environment. Although knowledge about lenticels has grown over
the years, there are still gaps to be filled, especially in arid and semi-arid climates, since most studies
published to date deal with plant species from wet and humid environments. In the second chapter, we
aim to describe the morphology of the lenticels and stem of 14 woody species from the Caatinga, in order
to search for possible morphological patterns and separate them into functional types. Specifically, we
sought to: 1. Characterize the types of rhytidomas and pattern of occurrence of lenticels in the stem; 2.
Describe the lenticel morphology and separate them into functional types according to their structural
organization; 3. Describe the morphology of bark and wood in structural and functional terms. Individual
samples were collected for each species and histological slides were prepared for anatomical description.
Additionally, lenticels were analyzed using electron scanning microscopy and fresh material under
stereomicroscope for descriptions of external morphology. We found a difference between the
morphological characteristics of the lenticels, as well as the general morphology of the stem. We also
observed two patterns of structural changes and construction of occlusion layers in the lenticels, which

indicates at least two possible strategies adopted by species adapted to semi-arid conditions, suggesting
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that the lenticels of plant species can evolve distinct characteristics in response to drought. The presence

of occlusion layers can favor species in seasonally dry tropical forests, reducing transpiration rates and

also allowing gas exchange in the absence of leaves in deciduous and semi-deciduous species in the dry

Seasons.

Key-words: closing layer; stem anatomy; periderm; seasonal changes; fuctional anatomy; phellogen;

secondary growth; bark anatomy; lenticel anatomy.
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Lenticelas: 200 anos de pesquisa sobre suas ocorréncias e fungdes

Mayara A. Pereiral?, Leonardo M. Versieux! & Gislene Ganade?

1 Laboratorio de Ecologia da Restauragdo, Departamento de Ecologia, Universidade Federal do Rio Grande do Norte, UFRN,
59072-970, Natal-RN.

2 Laboratdrio de Botanica e Sistematica, Departamento de Botanica e Zoologia, Universidade Federal do Rio Grande do Norte,
UFRN, 59072-970, Natal-RN.

Resumo

As lenticelas sdo estruturas semelhantes a poros que substituem os estdmatos em regides onde a
epiderme é substituida pela periderme durante o desenvolvimento secundario. Descritas desde o século
XIX, sdo comumente originadas pelo felogénio na cavidade subestomatica, sendo consideradas analogas
aos estbmatos, favorecendo trocas gasosas entre o0s tecidos internos e o ambiente externo nas plantas
lenhosas. Apesar das lenticelas serem conhecidas ha 200 anos, muitas lacunas de conhecimento envolvem
essas estruturas, em especial com relacdo a sua importancia fisiologica e papel funcional em plantas de
ambientes diversos. O objetivo desse estudo foi realizar uma revisdo de literatura e mapear campos de
conhecimento que ainda precisam ser preenchidos. Especificamente, buscamos: 1) Descrever como se da
a ocorréncia de lenticelas nos diferentes grupos filogenéticos das plantas; 2) Descrever em quais 0rgaos
das plantas as lenticelas podem ser encontradas; e 3) Descrever as principais func@es, implicacdes e
adaptacdes estruturais conferidas as lenticelas. Para isso, fizemos a revisdo da literatura especifica atraves
de bases de busca cientifica, leituras de artigos e referéncias cruzadas. Encontramos que as lenticelas ndo
sdo exclusivas dos caules e raizes, ocorrendo em diversos 6rgdos, estando presentes em espécies de
monilofitas, gimnospermas e angiospermas. Além de trocas gasosas, as lenticelas desempenham outras
funcbes, como absorcdo de dgua, servindo também como pontos de transpiracdo. Essas estruturas podem
responder as estressores ambientais, apresentando adaptacfes a condicBes especificas. Embora o
conhecimento sobre lenticelas tenha crescido ao longo dos anos, ainda ha lacunas que precisam ser
preenchidas, principalmente em climas aridos e semiaridos, visto que a maioria dos estudos publicados

até os dias atuais tratam de espécies de plantas de ambientes umidos ou alagados.

Palavras-chave: alternancia estrutural; hipertrofia; felogénio; tecido de enchimento; trocas gasosas.
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Introducéo

As lenticelas sdo estruturas semelhantes a poros que substituem os estdmatos durante o
desenvolvimento secundério em locais da planta onde a epiderme é substituida pela periderme (Mdller
1877). Essas estruturas sao originadas sob os estbmatos em regides nas quais o felogénio possui uma
atividade meristematica mais intensa, sendo distinguidas facilmente pelo seu arranjo de células Unico e
caracteristico. Ao contrario das células da periderme, tabulares, justapostas e de paredes fortemente
suberizadas, as lenticelas sdo compostas de células de formato arredondado, paredes delicadas e
geralmente ndo-suberizadas, 0 que proporciona a presenca de amplos espacos intercelulares, conectando
0 ambiente externo com os tecidos internos da planta (Stahl 1873; Groh et al. 2002; Mauseth 2016). A
ocorréncia mais antiga para estas estruturas foi registrada em fosseis de Betula pubescens datados em ca.
30 mil anos (cal BP) (Ravazzi et al. 2020), entretanto as lenticelas s6 foram primeiramente descritas por
pesquisadores naturalistas ha cerca de 200 anos. Desde sua descoberta, muitos papéis funcionais foram
atribuidos a essas estruturas, alguns had muito consolidados, como a realiza¢do de trocas gasosas, 0 que

torna as lenticelas andlogas aos estdmatos, enquanto outros ja foram refutados ou estdo em discusséo.

O surgimento das lenticelas em espécies de desenvolvimento secundario (i.e. plantas lenhosas)
ocorre gradativamente em regides onde a epiderme é substituida pela periderme, a qual, por sua vez, €
formada pelo felogénio, meristema responsavel por produzir feloderme para o interior e felema para o
exterior, originando externamente o stber (Evert and Eichhorn 2014). O tecido do suber assemelha-se a
epiderme no formato de suas células, poliédricas dispostas de maneira compacta, apresentando também
paredes embebidas em compostos lipidicos, no caso da periderme, a suberina. Essa configuracdo confere
diversas vantagens, como impedir a perda de agua e isolamento contra patégenos, mas também dificulta
as trocas gasosas no caule (Mauseth 2016). Ao longo do desenvolvimento da periderme, os estdmatos séo
substituidos pelas lenticelas, que em geral apresentam uma morfologia externa lenticular (i.e., em forma
de lente), possibilitando o reestabelecimento de trocas gasosas em regifes onde ha crescimento secundario
(Groh et al. 2002; Lendzian 2006).

Inicialmente, acreditava-se que as lenticelas fossem formacgdes parciais de suber originadas no
parénquima interno do caule ou através da alteracdo de estruturas ja existente (i.e. tricomas, glandulas ou
espinhos), sendo perdidas conforme as camadas mais externas da casca se destacavam devido a
impossibilidade da continuacdo de seu desenvolvimento (Mohl 1836; Saint-Pierre 1855). Stahl (1873),
por sua vez, entendia que a origem das lenticelas ocorria a partir dos estdmatos em regides de maior
atividade meristematica do felogénio, defini¢do que é aceita até os dias atuais (Costerus 1875; Groh et al.

2002; Lendzian 2006). Considerando a origem a partir de um estdmato ou grupo de estdmatos, Stahl
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(1873) indica que as lenticelas sdo visiveis como pequenas manchas na epiderme intacta, tendo seu
processo de formagdo na cavidade subestomatica por meio da divisdo de células parenquimaéticas,
produzindo células arredondadas e de paredes delicadas, o tecido de enchimento das lenticelas. Em alguns
casos, as células que compde o tecido de enchimento podem se assemelhar, e até serem confundidas, com
células do suber, entretanto irdo diferir dessas pela sua forma circular, tamanho reduzido, membrana
incolor e arranjo frouxo, abundante em espacos intercelulares (Stahl 1873). O surgimento das lenticelas,
por sua vez, marca o inicio da expansdo da periderme (Stahl 1873; Costerus 1875).

Apesar das lenticelas terem sido descritas ha cerca de dois séculos (De Candole 1826), existem
muitas lacunas de conhecimento envolvendo essas estruturas, principalmente referentes a sua importancia
fisioldgica e funcdes. Este trabalho tem por objetivo realizar uma reviséo extensiva da literatura sobre as
lenticelas a fim de condensar informacdes adquiridas ao longo dos ultimos 200 anos, com foco em como
as diferentes abordagens de estudos vém se desenvolvendo. Por fim, esse trabalho pretende mapear
campos de conhecimento que ainda precisam ser preenchidos. A presente revisdo tem como objetivos
especificos: 1) Descrever como se da a ocorréncia de lenticelas nos diferentes grupos filogenéticos das
plantas; 2) Descrever em quais 6rgdos das plantas as lenticelas podem ser encontradas; e 3) Descrever as

principais funcdes e implicacdes e adaptacdes estruturais conferidas as lenticelas.

Metodologia

Para entender como se deu a evolucdo das pesquisas com lenticelas ao longo do tempo nas
diferentes areas botanicas, revisamos a literatura especifica publicada nos Gltimos 200 anos através de
buscas em bases de dados cientificas, seguida da leitura dos textos e referenciamento cruzado da
bibliografia citada. A compilacdo de literatura foi realizada através da ferramenta de busca avancada
utilizando a palavra “lenticel” no campo “titulo” das bases consideradas importantes. Apds uma busca
teste prévia essa metodologia pareceu a mais interessante, uma vez que o uso da palavra “lenticel” na
busca geral retornava muitos resultados irrelevantes, dificultando o processo de filtragem de literatura
especifica. A partir disso, a metodologia detalhada acima foi aplicada na Biodiversity Heritage Library,
Gallica, Google Scholar, Science Open, Science Direct, Scopus e Web of Science. Os resultados, obtidos
em formatacdo BibTex, foram importados no software R (R Core Team, 2021) com auxilio do pacote
synthesisr (Westgate and Grames 2020), sendo posteriormente comparados para remocao de duplicatas
através do pacote litsearchr (Grames et al. 2020), utilizando o campo “titulo” como critério de exclusdo.
Apesar de possuir “lenticel” no titulo, alguns estudos ndo eram especificos, sendo excluidos da base final,
assim como algumas obras base, as quais, embora importantes, ndo foram encontradas para download e

analise.
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A partir da literatura obtida, foi também preparada uma tabela (Tabela S1) com indicacdo das
espécies nas quais os estudos citavam a presenca de lenticelas, sendo a nomenclatura boténica, quando
possivel, atualizada de acordo com o The Plant List (2021). Taxa hibridos, com nomenclatura ndo
encontrada/ilegitima/ndo resolvida ou sem nomenclatura aceita também estdo listados, seguidos de suas

respectivas referéncias.
Resultados e discusséo

A busca nas bases de interesse e referéncias cruzadas resultou em 145 obras, das quais seis sdo
capitulos de livros e 12 sdo teses de doutorado, enquanto o restante sdo artigos cientificos. Os resultados,
descritos em mais detalhes em seguida, sdo provenientes de todas as obras analisadas.

1. Ocorréncia de lenticelas nos diferentes grupos filogenéticos de plantas superiores

A presenca das lenticelas foi registrada para cerca de 137 géneros de plantas terrestres (Fig. S1),
com Philodendron (Araceae), Pinus (Pinaceae) e Prunus (Rosaceae) sendo 0s mais expressivos. Apesar
da maioria dos géneros estarem contidos no grupo das eudicotileddneas, ha também representantes de
monocotileddneas, gimnospermas e moniléfitas (Fig. 1), demonstrando que as lenticelas ndo sdo
exclusivas de um s6 grupo dentro do clado das plantas vasculares. Grande parte das espécies estudadas
(ca. 13.81%) sdo pertencentes a familia Rosaceae (Fig. S2) e, concomitantemente, ordem Rosales (Fig.
S3), 0 que pode estar atrelado ao fato dessa familia ter muitos taxa que contribuem com a producdo de

frutas de interesse comercial, como Prunus persica e Malus domestica, por exemplo.

Do total de espécies listadas na Tabela S1, observamos que 1.6% sdo moniléfitas, 11.8%
gimnospermas, 86.6% angiospermas. Dentro das angiospermas, o clado das Rosideas (APGIV)
concentrou 17.7% das espécies, sendo seguido pelo grupo das Alismatales (11.5%), Fagales (8.2%),
Fabales (7.2%), Sapindales (7.2%) e Lamiales (4.6%) (Fig. S3). Nas monocotileddneas, grupo conhecido
por reunir plantas predominantemente herbaceas, ainda assim sdo citadas 42 spp., estando concentradas
nas ordens Alismatales (Araceae com 31 spp.) e Asparagales (Asparagaceae e Xanthorrhoeaceae com seis
e trés spp. respectivamente; Fig. S2). As gimnospermas sao representadas por 35 espécies do total, estando
as mesmas concentradas nas ordens Pinales (Pinaceae com 30 spp.), Cupressales (Cupressaceae com

quatro spp.) e Ginkgo (Ginkgoaceae com uma spp.) (Fig. S2).

Inicialmente, acreditava-se que as lenticelas ocorriam somente em espécies de eudicotileddneas
formadoras de periderme (De Candolle 1826, 1839; Fig. S4). Dessa forma, ainda ndo havia registros que
comprovassem a presenga dessas estruturas em moniléfitas, coniferas e monocotiledéneas. Durante a

segunda metade do século XIX, houve o primeiro registro de ocorréncia de lenticelas em espécies vegetais
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pertencentes ao grupo das gimnospermas (Stahl 1873) e monilofitas e monocotiledéneas (Costerus 1875),

evidenciando que essa caracteristica possivelmente € restrita as plantas vasculares (“pteridofitas”,

gimnospermas e angiospermas; Fig. S4). Apesar disso, poucos esfor¢os foram reunidos para mapear a

presenca de lenticelas em espécies de monilofitas, gimnospermas e monocotiledéneas, o que pode ter sido

motivado por questBes diversas, como a localizacdo da lenticela e influéncias comerciais, citada

anteriormente e discutida mais adiante.

2. Orgaos das plantas nos quais as lenticelas podem ser encontradas

A presencga de lenticelas em diferentes drgéos das plantas tem sido objeto de estudo desde o século

XIX, sendo inicialmente reportadas para caules e raizes de eudicotileddneas (angiospermas; ver De

Candolle 1826) e descrita com mais detalhes em caules lenhosos de eudicotileddneas (ver Stahl 1873).

Com o avanco dos estudos, as lenticelas foram demonstradas em outros 6rgdos, ou tipos especiais de

caules, como tubérculos e rizomas, e ainda em frutos e peciolos, por exemplo (Fig. 2).
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Figura 2. Publicacdes sobre ocorréncia das lenticelas nos diferentes 6rgaos da planta ao longo de 200 anos (A) e proporcoes

de ocorréncia de lenticelas nos érgaos das plantas (B). Em (B): a espessura das setas e a porcentagem indicam a frequéncia de
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citagbes da presenca de lenticelas nos diferentes orgdos segundo a literatura analisada; as referéncias indicam quem
primeiramente citou a ocorréncia de lenticelas nos respectivos 6rgéos. E importante ressaltar que alguns artigos analisaram
lenticelas em diferentes drgéos, dessa forma estes se repetem entre as categorias distintas. (n = 145 estudos. Legenda: fruit =
fruto; hypocotyl = hipocotilo; leaves = folhas; nodules = nddulos; pedicel = pedicelo; petiole = peciolo; rhizome = rizoma; root

= raiz; stem = caule; tubercle = tubérculo. Imagem: lenticelas de Libdibia ferrea (Fabaceae) sob miscroscopia de varredura).

A principio, os 145 estudos que foram triados para esse topico tinham como maiores objetivos
descrever a morfologia e fisiologia das lenticelas, bem como investigar sua ocorréncia no maior nimero
de espécies e 0rgdos vegetais possiveis. Sendo assim, grande parte das publicacdes retratava a ocorréncia
de lenticelas principalmente em caules lenhosos e raizes. A partir da segunda metade do século XX,
entretanto, as lenticelas passaram a ser vistas como uma possivel entrada para patégenos, especialmente
em culturas de interesse comercial, como tubérculos e frutos, o que impulsionou o desenvolvimento de
estudos focados em entender como isso acontecia e formas de se evitar possiveis infec¢cdes via lenticelas,
visto que as alterages fisiologicas causadas influenciavam principalmente o apelo estético do produto,
podendo até levar a deterioriacdo, sendo economicamente prejudicial ao comércio de tais culturas. O
primeiro estudo com esse intuito foi feito por Bétencourt and Prunier (1965) com a intencao de descobrir
maneiras que pudessem ser aplicadas para impedir a contaminacdo de tubérculos pela bactéria Erwinia
carotovora (ver Adams 1975b; Walmsley-Woodward et al. 1975; Farrar et al. 2009; Makani et al. 2011).

Posteriormente, essa condi¢do comecou a ser estudada em frutos, o que levou a um crescimento
surpreendente de publicacdes retratando lenticelas nesses 6rgdos, somando aproximadamente 36% da
literatura publicada sobre essas estruturas até hoje (Fig. 2B). Esse fato pode ser atribuido ao interesse
comercial dos frutos, produtos vegetais economicamente importantes. O manejo pré ou pés-colheita tende
a favorecer a alteracdo das lenticelas, influenciando tanto na diminui¢do do apelo estético do fruto para o
mercado (e.g. ver Bezuidenhout et al. 2005; Curry et al. 2008; Cronje 2009; Self et al. 2009; W Du Plooy
et al. 2009; GW Du Plooy et al. 2009; Mathooko et al. 2011; Li et al. 2016; Nguyen et al. 2016; Prasad
and Sharma 2016; Prasad, Sharma, and Srivastav 2016; Prasad, Sharma, Srivastav, et al. 2016), quanto
propiciando condi¢bes que permitem a contaminacdo dos frutos por fungos ou bactérias através das
lenticelas (e.g. ver Brook 1968; Kennel and Weiler 1984; Feygenberg et al. 2014; Guan et al. 2015; Bartz
et al. 2016; Wenneker et al. 2017), motivando o desenvolvimento de pesquisas para reduzir esses efeitos.

Como ja mencionado, 0 mesmo pode ser assumido para tubérculos.
3. Principais fungdes, implicacdes e adaptacdes estruturais das lenticelas

A funcéo das lenticelas é um tdpico que desperta interesse dos pesquisadores desde sua descoberta
na primeira metade do século XIX (Fig. 3). Além das funcgdes, as lenticelas também viabilizam

implicagdes em consequéncia da sua anatomia, em sua maioria atribuidas a presenca de espacos
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intercelulares. Os autores ndo citam explicitamente os topicos aqui classificados como implicagcdes como
sendo isso de fato, com a maior parte destacando tais efeitos como funcgdes ou processos especificos,
entretanto, iremos separé-los de forma clara. Cerca de 110 trabalhos cientificos que tratam funcdes e/ou
implicacdes das lenticelas foram compilados, excluido apenas aqueles que nao foram especificos quanto
aos objetos de interesse (ca. 35). De inicio, os estudos eram mais focados na funcdo de trocas gasosas
pelas lenticelas, enquanto os mais recentes discutem suas implicagdes e fungdo na transpiragédo ou
absorcao de agua pela planta, respectivamente (Fig. 3). Apesar das trocas gasosas englobarem diferentes
processos, como por exemplo a transpiragdo e absor¢ao de vapor de agua, utilizaremos o termo “trocas
gasosas” quando tratarmos de trocas de oxigénio (O2) e didxido de carbono (CO2), forma comumente
utilizada na literatura (e.g. Lendzian 2006; Rymbai et al. 2012; Kaveh et al. 2015; Mauseth 2016),
enquanto os demais processos serdo especificados tais quais suas respectivas referéncias.

Nos primeiros trabalhos realizados, assumia-se que as lenticelas pudessem surgir por meio de
diferentes estruturas, ou mesmo originar outras, desempenhando uma funcéo diferente de acordo com seu
estagio de desenvolvimento (Saint-Pierre 1855). Segundo Augustin Pyramus De Candolle (1826),
boténico que primeiramente deu nome a essas estruturas, as lenticelas seriam “botodes de raizes”, ou seja,
regides do caule onde raizes adventicias eram originadas (De Candolle 1826, 1839). Mohl (1836), por sua
vez, via as lenticelas como meras formacGes parciais do stber e ndo julgava possivel que raizes adventicias
surgissem a partir delas. De acordo com suas observagdes, ao emergir, as raizes adventicias formavam
elevac@es no caule semelhantes a lenticelas, no entanto, ambas eram originadas em regides distintas (Mohl
1845). Estas estruturas ainda foram cogitadas como sendo aberturas do caule cuja Unica funcéo era auxiliar
0 crescimento lateral, ou seja, as aberturas das lenticelas, visivelmente observadas no ritidoma de muitas
espécies, serviriam como espaco para expansdo do caule em espessura (Saint-Pierre 1855). Ao confirmar-
se que as lenticelas surgiam sob os estdbmatos a partir dos experimentos de Mohl (1845), contudo, a
realizacdo de trocas gasosas passou a ser 0 papel mais aceito, atribuido por mais da metade das publicacGes
hoje conhecidas (Fig. 3; Mohl 1845; Stahl 1873; Costerus 1875).
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Figura 3. Funcdes atribuidas as lenticelas ao longo do tempo (A) e proporcdes em que cada funcéo foi citada na literatura (B).
Em (B): a espessura das setas e a porcentagem indicam a frequéncia de citagdes da respectiva fungéo para as lenticelas segundo
a literatura analisada; setas continuas sinalizam as fungdes propriamente ditas, enquanto setas pontilhadas destacam implicagdes
estruturais (i.e. em decorréncia da anatomia); as referéncias evidenciam quem primeiramente citou a fungdo/implicacdo
estrutural em questdo. Apesar da literatura destacar “gas exchange (trocas gasosas)” como processos que envolvem apenas
trocas de oxigénio e didxido de carbono, em (B) todos os processos citados na literatura que envolvem trocas gasosas foram
agrupados, de forma a facilitar do entendimento. E importante ainda ressaltar que houveram artigos que conferiram mais de
uma fungdo para as lenticelas, dessa forma se repetem entre as categorias distintas. (n = 110 estudos; foram excluidos estudos
gue ndo mencionavam uma funcdo para as lenticelas. Legenda: aerosols uptake = absorcao de aerossois; gas exchange = trocas
gasosas; growth facilitation = facilitacdo de crescimento (lateral); methane emission = emissdo de metano; path to parasite
invasion = meio para invasdo de parasitas; permeability to calcium solution = permeabilidade a solucdo de célcio;
photosynthesis = fotossintese; root buds = botdes de raiz; toxic metabolites excretion = excre¢do de metabolitos toxicos;
transpiration = transpiracdo; water uptake = absorcdo de dgua. Imagem: lenticelas de Cynophalla hastata (Capparaceae) sob

microscopia de varredura).

Atualmente, é presumido que as lenticelas desempenhem outras func¢Bes além de trocas gasosas,
apresentando, inclusive, implicagdes negativas atribuidas a sua estrutura. A presenca de amplos espagos

intercelulares demonstra que as lenticelas sdo mais permeaveis que a periderme circundante ndo s ao
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oxigénio e dioxido de carbono, como ao vapor de agua e particulas de aerossois, podendo tambem servir
de ponto para liberagdo de gas metano em plantas de ambientes alagados ou influenciar nas taxas de
transpiracdo, sendo esta Ultima uma implicacdo negativa dessas estruturas (Muller 1877; Neger 1922;
Schoénherr and Ziegler 1975, 1980; Greve et al. 1987; Jacob et al. 1989; Langenfeld-Heyser et al. 1996;
Groh et al. 2002; Rosner and Kartusch 2003; Lendzian 2006; Pangala et al. 2014; Sjégersten et al. 2020).
Além disso, a permeabilidade das lenticelas também as torna potenciais entradas para parasitas, sejam eles
fungos ou bactérias (Brook 1968; Kennel and Weiler 1984; Huang 1986; Guan et al. 2015; Bartz et al.
2016; Wenneker et al. 2017), como ja discutido anteriormente, o que também pode ser considerada uma
implicacdo negativa. Supde-se ainda que os tecidos das lenticelas realizem fotossintese (Langenfeld-

Heyser et al. 1996), entretanto essa hipdtese ndo é inteiramente aceita (Manetas and Pfanz 2005).

A estrutura caracteristica das lenticelas permite a ocorréncia de diferentes processos importantes
para a sobrevivéncia das plantas lenhosas, assim como implicacGes diversas. Apesar disso, ao longo da
sua existéncia, as lenticelas desenvolveram adaptaces estruturais especificas, as quais podem ser
desencadeadas por influéncias ambientais distintas. A fim de se investigar o processo de formagéo das
lenticelas e sua funcdo, pesquisadores documentaram essas adaptacGes morfologicas, fisiologicamente
induzidas, que funcionam como uma forma de regulacdo, aparentemente beneficiando o individuo em
periodos considerados estressantes. Essas adaptacdes morfoldgicas sdo conhecidas como alternancia
estrutural e hipertrofia.

A alternancia estrutural é o fechamento das lenticelas por uma camada de oclusdo. Essa alteracéo
aparenta surgir em resposta a estagcbes mais quentes, como forma de diminuir as taxas de transpiragéo
pelas lenticelas (Rosner and Kartusch 2003; Kalachanis and Psaras 2007), e a sazonalidade e
disponibilidade de agua parecem ser as principais moduladoras desse comportamento (Stahl 1873; Coutts
1982; Kalachanis and Psaras 2007). Dessa forma, podemos assumir que as lenticelas ndo funcionam
plenamente durante todo o0 ano. Em locais com estages bem definidas, a ocorréncia de camadas de ocluséo
pode ser observada em momentos de dorméncia (i.e., periodos que impdem restricbes ao
desenvolvimento), devido a diminui¢do da atividade meristematica do cambio da casca (Jacob et al. 1989;
Rosner and Kartusch 2003). Nessas condigdes, a camada de oclusdo, composta por células similares as do
suber em estrutura e disposicéo (i.e., formato poliédrico, paredes espessas e suberificadas), é produzida
pelo felogénio da lenticela, reduzindo sua permeabilidade, mas ndo a impedindo (Costerus 1875;
Zahlbruckner 1884; Weber 1916; Jacob et al. 1989). Mesmo que haja uma camada de ocluséo, pequenos
espacos intercelulares ainda estardo presentes, possibilitando trocas gasosas e permeabilidade a particulas
de aerossois. A alternancia estrutural foi observada em espécies que ocorrem em locais de clima

temperado, com desenvolvimento de camadas de oclusdo no verdo, se perdurando até o inverno, e
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rompimento destas pela producdo de novas células de enchimento entre a primavera e verao seguintes
(Rosner and Fuhrer 2002; Kalachanis and Psaras 2007).

Essa adaptacdo ja foi reportada para algumas espécies, entretanto, ha outras que mantém suas
lenticelas estaticas ao longo das estagdes, logo ndo apresentam alternancia estrutural, como observado por
Kalachanis & Psaras (2007) em Olea europaea. Wutz (1955) descreveu trés tipos de lenticelas, os quais
diferem entre si basicamente com relagcdo ao grau de estratificacdo do tecido de enchimento. O tipo um
apresenta o tecido de enchimento organizado em um arranjo mais compacto, com células de paredes
delgadas suberizadas, podendo variar estruturalmente ao longo do ano a partir da construcdo de camadas
de oclusdo compostas de células de paredes mais espessas, semelhantes as do tecido do suber. O tipo dois
é representado por lenticelas com tecido de enchimento frouxo, ndo suberizado e com amplos espacos
intercelulares, substituido por uma formacéo de células de paredes mais suberificadas e compactamente
arranjadas ao final da estacdo de crescimento. O terceiro tipo apresenta um alto grau de estratificacédo - o
desenvolvimento de camadas de oclusdao e o rompimento destas pela producdo de novas células de
enchimento é continuo, devido a grande alternancia na atividade meristeméatica do felogénio. O
rompimento da camada de ocluséo pela producéo de novas células de enchimento € um processo gradativo,
ou seja, um mesmo individuo pode ter lenticelas em diferentes estdgios em um mesmo espago-tempo
(Zahlbruckner 1884).

Outra adaptacdo e implicacdo estrutural positiva das lenticelas é a hipertrofia em resposta aos
alagamentos ou presenca de umidade constante (Hook et al. 1970; Adams 1975b; Batzli and Dawson
1999), que é marcada pelo aumento da atividade do felogénio e producédo de células de enchimento em
excesso, permitindo que haja uma maior eficiéncia na oxigenagéo dos tecidos, assim como na absorcao de
nutrientes (Adams 1973; Kozlowski 1997; Kozlowski and Pallardy 2002). Essa adaptacdo ja foi
documentada em raizes (Hahn et al. 1920), caules (Larson et al. 1991, 1993; Vinterhalter et al. 1992;
Shimamura et al. 2010; Le Provost et al. 2016), tubérculos (Adams 1973; Adams and Lapwood 1978;
Makani 2010; Makani et al. 2011) e n6dulos em raizes (Batzli and Dawson 1999). Em caules lenhosos, a
hipertrofia das lenticelas parece ter evoluido ha milhares de anos, sendo registrada em fdsseis de
aproximadamente 30 mil anos (cal BP) de individuos de Betula pubescens que viviam em um ambiente
de vazea sob condicdes anoxicas (Ravazzi et al. 2020). Em tubérculos, essa adaptacdo tem ligagdo com a
idade, diminuindo em ocorréncia conforme a maturacdo (Adams 1973). Coutts (1982) relaciona a
hipertrofia das lenticelas ao aumento da concentracdo de etileno (Zauberman et al. 1989; Lledd et al.
1995), sinalizador de estresse pelo alagamento. A sintese de etileno parece ter associacdo direta com a
temperatura, com ambientes mais quentes exibindo maiores concentrages em um menor intervalo de

tempo (Larson et al. 1991, 1993). Sendo assim, ocorréncia de hipertrofia também serd maior em
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temperaturas mais elevadas, devido ao rapido aumento nos indices de biossintese de etileno (Larson et al.
1991).

Conclusédo

As lenticelas ocorrem em diversos 6rgdos, como caules, raizes, tubérculos e frutos, com presenca
documentada para uma grande variedade de espécies de monilo6fitas, gimnospermas e angiospermas que
apresentam crescimento secundario, indicando que essa caracteristica é restrita as plantas vasculares. Estas
estruturas possuem uma organizacdo celular diferenciada que as tornam pontos de permeabilidade,
substituindo os estdmatos em regides em que a epiderme da lugar a periderme no crescimento secundario.
Isso confere diferentes funcdes, algumas ja difundidas, como a realizacdo de trocas gasosas, absor¢éo de
agua e zona de transpiracdo, enquanto outras ainda sdo discutidas, como a emissdo de metano em
ambientes alagados e a realizacdo de fotossintese. As lenticelas podem apresentar adaptacdes especificas
diante de estressores, podendo exibir uma alternancia estrutural marcada pela formacdo de camada de
oclusdo para evitar transpiracdo em estacdes quentes; ou uma hipertrofia para maximizar eficiéncia de
oxigenacdo dos tecidos em condi¢des de alagamento. Apesar do papel da lenticelas ser bem documentado
em ambientes alagados ou Umidos, sua funcdo em ambientes aridos e semiaridos, em termos de absor¢édo
de vapor de &gua pelo caule, realizacdo de trocas gasosas para respiracdo ou fotossintese em caules verdes,
ainda precisa ser explorada e desvendada. Além disso, para uma maior compreensdo do papel fisioldgico
das lenticelas, é importante reforcar a necessidade e importancia de estudos em caules de individuos in
vivo, principalmente para espécies de ambientes aridos e semiaridos, visto que a maior parte dos estudos,
se ndo todos, sdo realizados por meio de amostras de seguimentos de caule em laboratério e com espécies
de clima temperado. Por fim, a analise geral da revisdo conduzida aponta para um aumento gradual no
namero de publicacBes que abordaram o tema, mas concentrando-se em espécies de valor comercial e

oriundas de clima temperado.
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Figura suplementar 1. Géneros com presenca de lenticelas documentada pelos 145 estudos cientificos analisados e sua respectiva porcentagem de citagdo. As diferentes cores

indicam o grupo filogenético de plantas superiores no qual determinado género esta inserido.
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Figura suplementar 2. Familias boténicas com registros de ocorréncia de lenticelas e suas respectivas porcentagens de citacdo (n = 145 referéncias analisadas). As cores

distintas indicam o grupo filogenético de plantas superiores ao qual a respectiva familia esta inserida.
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Tabelas Suplementares

Tabela Suplementar 1. Espécies de plantas que apresentam lenticelas em artigos listados nesta revisdo. Na sequéncia de colunas temos: nomenclatura aceita atual (The Plant

List 2020); informacGes taxondmicas (familia e ordem); fonte da informacdo; nome utilizado na publicacdo original ou comentarios especificos (quando aplicado); e 6rgao

onde a lenticela foi documentada de acordo com os autores. Linhas em vermelho correspondem a taxons ndo encontrados, hibridos, com nomenclatura ilegitima ou nédo

resolvida, assim como aqueles que estdo identificados a nivel de género ou representam variedades, nao incluidos na filogenia.

Synonym in source publication or

Species Family Order Source comments Lenticel location
Abies alba Mill. Pinaceae Pinales (Groh et al. 2002) Caule
Abies balsamea (L.) Mill. Pinaceae Pinales (Hahn et al. 1920) Raiz
Abies pectinata Gilib. Pinaceae Pinales (Stahl 1873; Costerus 1875) Caule
Acacia longifolia (Andrews) Willd. Fabaceae Fabales (Neger 1922) Filédio
Acacia nematophylla Benth. Fabaceae Fabales (Neger 1922) Filodio
Acacia pycnantha Benth. Fabaceae Fabales (Neger 1922) Filédio
Acer campestre L. Sapindaceae Sapindales Mohl 1836; Muller 1877 Caule
Acer negundo L. Sapindaceae Sapindales (Stahl 1873; Zahlbruckner 1884) Caule
Acer platanoides L. Sapindaceae Sapindales (Miiller 1877) Caule; pedicelo (fruto);
peciolo (folha)
Acer pseudoplatanus L. Sapindaceae Sapindales (Miiller 1877; Zahlbruckner 1884; Caule; raiz; peciolo
Groh et al. 2002) (folha)
Acer saccharinum L. Sapindaceae Sapindales (Stahl 1873) Acer dasycarpum Ehrh. Caule
Acer spicatum Lam. Sapindaceae Sapindales (Stahl 1873) Acer striatum Du Roi Caule
Actinidia deliciosa (A.Chev.) C.F.Liang & A.R.Ferguson Actinidiaceae Ericales (Manetas and Pfanz 2005) Caule
Aeschynomene elaphroxylon (Guill. & Perr.) Taub. Fabaceae Fabales (Klebahn 1891) Herminiera elaphroxylon Guill. & Perr. Raiz
Aesculus flava Sol. Sapindaceae Sapindales (Miiller 1877) Caule; pedicelo (fruto);
peciolo (folha)
Aesculus glabra Willd. Sapindaceae Sapindales (Muller 1877) Caule; pedicelo (fruto);
peciolo (folha)
Aesculus hippocastanum L. Sapindaceae Sapindales (Stahl  1873; Mdller 1877, Caule; pedicelo (fruto);
Zahlbruckner 1884; Greve et al. fruto; peciolo (folha)
1987; Groh et al. 2002)
Aesculus parviflora Walter Sapindaceae Sapindales (Muller 1877) Aesculus macrostachya Michx. Caule; pedicelo (fruto)
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Aesculus pavia L.
Ailanthus altissima (Mill.) Swingle

Alnus glutinosa (L.) Gaertn.

Alnus rubra Bong.

Aloe x caesia Salm-Dyck

Aloe africana Mill.

Aloe arborescens Mill.

Amelanchier bartramiana (Tausch) M.Roem.

Angiopteris Hoffm.

Angiopteris evecta (G. Forst.) Hoffm.
Anthurium cannaefolium

Anthurium digitatum (Jacg.) Schott
Anthurium longifolium (Hoffm.) G.Don
Anthurium lucidum Kunth

Anthurium palmatum (L.) Schott
Anthurium pentaphyllum (Aubl.) G.Don
Anthurium sellowianum Kunth
Aristolochia macrophylla Lam.
Armeniaca dasycarpa (Ehrh.) Borkh.
Aronia arbutifolia (L.) Pers.

Aronia melanocarpa (Michx.) Elliott
Avicennia germinans (L.) L.

Benzoin aestivale Nees

Berberis vulgaris L.

Betula papyrifera Marshall

Sapindaceae
Simaroubaceae

Betulaceae

Betulaceae

Xanthorrhoeaceae

Xanthorrhoeaceae
Xanthorrhoeaceae

Rosaceae

Marattiaceae
Marattiaceae
Araceae
Araceae
Araceae
Araceae
Araceae
Araceae
Araceae
Aristolochiaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae

Acanthaceae

Berberidaceae

Betulaceae

Sapindales
Sapindales

Fagales

Fagales

Asparagales

Asparagales
Asparagales

Rosales

Marattiales
Marattiales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Piperales
Rosales
Rosales
Rosales

Lamiales

Ranunculales

Fagales

(Mohl 1836)

(Stahl 1873; Zahlbruckner 1884)

(Zahlbruckner 1884; Wittmann
and Pfanz 2008; Pangala et al.

2014)

(Batzli and Dawson 1999)

(Weisse 1897)

(Weisse 1897)
(Weisse 1897)
(Wetmore 1926)

(Costerus 1875)
(Miiller 1877)
(Weisse 1897)
(Weisse 1897)
(Weisse 1897)
(Costerus 1875)
(Costerus 1875)
(Weisse 1897)
(Costerus 1875)
(Stahl 1873)

(De Candolle 1826)
(Miiller 1877)
(Wetmore 1926)
(Chapman 1947)
(Wetmore 1926)
Mohl  1836;  Miller
Wetmore 1926
(Wetmore 1926)

Ailanthus glandulosa Desf.

Nomenclatura nao-resolvida; espécie
hibrida

Aloe salm-dyckiana Schult. & Schult.f.

Amelanchier ~ oligocarpa  (Michx.)
M.Roem.

Téxon nédo encontrado

Anthurium fissum K.Koch

Aristolochia sipho L'Hér.

Crataegus pyrifolia Lam.
Pyrus melanocarpa (Michx.) Willd.
Avicennia nitida Jacq.

Nomenclatura ndo-resolvida

Betula alba var. papyrifera (Marshall)
Spach

Caule
Caule; peciolo (folha)

Caule

N6dulos

Caule

Caule
Caule

Caule

Peciolo (folha)
Caule; peciolo (folha)
Raiz

Raiz

Raiz

Raiz

Raiz

Raiz

Raiz

Caule

Caule

Caule; pedicelo (fruto)
Caule

Caule

Caule

Caule; raiz

Caule
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Betula pendula Roth

Betula potaninii Batalin

Betula pubescens Ehrh.

Brassica oleracea L.

Broussonetia papyrifera (L.) L'Hér. ex Vent.
Campnosperma panamense Standl.
Campsis grandiflora (Thunb.) K.Schum.
Caragana frutex (L.) K.Koch

Carpinus betulus L.

Carpinus caroliniana Walter

Carpinus cordata Blume

Carpinus japonica Blume

Carya glabra (Mill.) Sweet

Carya ovata (Mill.) K.Koch

Cassipourea elliptica (Sw.) Poir.
Castanea dentata (Marshall) Borkh.
Catalpa bignonioides Walter

Cedrela toona Roxb. ex Rottler

Cedrus atlantica (Endl.) Manetti ex Carriére
Cedrus deodara (Roxb. ex D.Don) G.Don
Cedrus libani A.Rich.

Celtis australis L.

Cephalanthus occidentalis L.

Ceratonia siliqua L.

Cerecis siliquastrum L.

Chaenomeles sinensis (Dum.Cours.) Koehne

Chamaecyparis lawsoniana (A.Murray bis) Parl.

Chamaecyparis obtusa (Siebold & Zucc.) Endl.

Betulaceae

Betulaceae

Betulaceae

Brassicaceae
Moraceae
Anacardiaceae
Bignoniaceae
Fabaceae
Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Betulaceae
Juglandaceae
Juglandaceae
Rhizophoraceae
Fagaceae
Bignoniaceae
Meliaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Cannabaceae
Rubiaceae
Fabaceae

Fabaceae

Rosaceae
Cupressaceae

Cupressaceae

Fagales

Fagales

Fagales

Brassicales
Rosales
Sapindales
Lamiales
Fabales
Fagales
Fagales
Fagales
Fagales
Fagales
Fagales
Malpighiales
Fagales
Lamiales
Sapindales
Pinales
Pinales
Pinales
Rosales
Gentianales
Fabales

Fabales

Rosales
Cupressales

Cupressales

(Muller 1877; Schénherr and  Betula verrucosa Ehrh.
Ziegler 1980; Manetas and Pfanz

2005)

(Groh et al. 2002) + Groh 2000

(Mohl 1836; Saint-Pierre 1855; Betula alba L.; Betula laciniata Blom

Muller 1877; Zahlbruckner 1884,
Wittmann and Pfanz 2008)
(Miller 1877)

(Stahl 1873)

(Sjogersten et al. 2020)

(Miiller 1877)

(Zahlbruckner 1884)

(Miiller 1877; Zahlbruckner 1884)
(Wetmore 1926)

(Wetmore 1926)

(Wetmore 1926)

(Wetmore 1926)

(Wetmore 1926)

(Sjogersten et al. 2020)
(Wetmore 1926)

(Miiller 1877)

(Badola et al. 1983)

(Neger and Kupka 1920)

(Neger and Kupka 1920)

(Neger and Kupka 1920)
(Zahlbruckner 1884)

(Hahn et al. 1920; Wetmore 1926)
(Vinterhalter et al. 1992)
(Zahlbruckner 1884; Kalachanis
and Psaras 2007)

(Miiller 1877)

(Neger and Kupka 1920)

(Neger and Kupka 1920)

Tecoma grandiflora (Thunb.) Loisel.

Caragana frutescens (L.) Medik.

Catalpa syringifolia Sims

Cydonia vulgaris Pavol.

Caule

Caule

Caule; raiz; peciolo

(folhas)

Caule hipocaotilineo
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule; raiz
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule; peciolo (folha)
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule; raiz
Caule

Caule

Caule
Caule

Caule
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Chamaecyparis thyoides (L.) Britton, Sterns & Poggenb.

Clematis vitalba L.

Clematis viticella L.

Colutea arborescens L.
Comptonia peregrina (L.) Coult.
Cordyline fruticosa (L.) A.Chev.
Cornus alba L.

Cornus sanguinea L.

Corylus avellana L.

Cotinus coggygria Scop.

Cotoneaster melanocarpus var. laxiflorus (Jacg. ex Lindl.)

C.K.Schneid.
Cotoneaster niger (Thunb.) Fr.

Crataegus coccinea L.

Crataegus nigra Waldst. & Kit.

Crataegus persimilis Sarg.

Crataegus phaenopyrum (L.f.) Medik.

Crataegus rhipidophylla Gand.

Cupressus nootkatensis D.Don

Dahlia pinnata Cav.

Decodon verticillatus (L.) Elliott
Deutzia scabra Thunb.
Dieffenbachia Schott

Dioscorea polystachya Turcz.

Discolobium pulchellum Benth.

Cupressaceae

Ranunculaceae
Ranunculaceae
Fabaceae
Myricaceae
Asparagaceae
Cornaceae
Cornaceae

Betulaceae

Anacardiaceae

Rosaceae

Rosaceae

Rosaceae

Rosaceae

Rosaceae

Rosaceae

Rosaceae

Cupressaceae

Asteraceae
Lythraceae
Hydrangeaceae
Araceae
Dioscoreaceae

Fabaceae

Cupressales

Ranunculales
Ranunculales
Fabales
Fagales
Asparagales
Cornales
Cornales

Fagales

Sapindales

Rosales

Rosales

Rosales

Rosales

Rosales

Rosales

Rosales

Cupressales

Asterales
Myrtales
Cornales
Alismatales
Dioscoreales

Fabales

(Neger and Kupka 1920)

(Miiller 1877)

(Weber 1916)

(Zahlbruckner 1884)

(Wetmore 1926)

(Weisse 1897)

Mohl 1836; Weber 1916

(Stahl 1873; Muller 1877)

(Mohl  1836; Hager 18609;
Zahlbruckner 1884)

(Stahl 1873)

(Miiller 1877)

(Miiller 1877)
(Stahl 1873; Muller 1877)

(Miiller 1877)

(Miiller 1877)

(Miiller 1877)

(De Candolle 1826; Mohl 1836;
Stahl 1873; Miiller 1877)sam
(Neger and Kupka 1920)

(Saint-Pierre 1855)
(Hahn et al. 1920)
(Miiller 1877)
(Weisse 1897)
(Weisse 1897)
(Loureiro et al. 1994)

Chamaecyparis sphaeroidea (Spreng.)
Spach

Myrica aspleniifolia L.
Dracaena rothiana Carriere

Cornus tatarica Mill.

Rhus cotinus L.

Cotoneaster laxiflorus Jacg. ex Lindl.

Cotoneaster nigrum

Crataegus prunifolia (Poir.) Pers.

Crataegus cordata (Mill.) Aiton

Crataegus oxyacantha L.

Chamaecyparis nutkaensis Lindl. &

Gordon
Dahlia variabilis (Willd.) Desf.

Dioscorea batatas Decne.

Caule

Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule

Caule

Caule

Caule

Fruto

Caule; pedicelo (fruto);

fruto

Caule; pedicelo (fruto);

fruto

Caule; pedicelo (fruto);

fruto

Caule; pedicelo (fruto);

fruto

Caule

Caule

Raiz
Raiz
Caule
Raiz
Raiz

Nodulos
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Dracaena L.

Dracaena fragrans (L.) Ker Gawl.
Dracaena frutescens

Dracaena thalioides Makoy ex E. Morris
Dracaena umbraculifera Jacq.

Epipremnum pinnatum (L.) Engl.

Erythrina corallodendron L.

Eucalyptus denticulata 1.0.Cook & Ladiges
Eucalyptus globulus Labill.

Eucalyptus incrassata Labill.

Eucalyptus laevopinea F.Muell. ex R.T.Baker
Eucalyptus nitens (H.Deane & Maiden) Maiden
Eucalyptus quadrangulata H.Deane & Maiden
Euonymus europaeus L.

Euonymus japonicus Thunb.

Euonymus verrucosus Scop.

Eupodium laeve (Sm.) Murdock

Euterpe precatoria Mart.

Fagus grandifolia Ehrh.

Fagus sylvatica L.

Ficus crassinervia Desf. ex Willd.
Ficus elastica Roxb. ex Hornem.
Forsythia suspensa (Thunb.) Vahl
Frangula alnus Mill.

Fraxinus angustifolia \VVahl

Fraxinus excelsior L.

Asparagaceae
Asparagaceae
Asparagaceae
Asparagaceae
Asparagaceae

Araceae

Fabaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Celastraceae
Celastraceae
Celastraceae
Marattiaceae
Arecaceae
Fagaceae

Fagaceae

Moraceae
Moraceae
Oleaceae
Rhamnaceae
Oleaceae

Oleaceae

Asparagales
Asparagales
Asparagales
Asparagales
Asparagales

Alismatales

Fabales
Myrtales
Myrtales
Myrtales
Myrtales
Myrtales
Myrtales
Celastrales
Celastrales
Celastrales
Marattiales
Arecales
Fagales

Fagales

Rosales
Rosales
Lamiales
Rosales
Lamiales

Lamiales

(Miller 1877)
(Weisse 1897)
(Weisse 1897)
(Weisse 1897)
(Weisse 1897)
(Costerus 1875)

Mohl 1836

(Neish et al. 1995)
(Pinkard et al. 2006)
(Neish et al. 1995)

(Neish et al. 1995)
(Pinkard et al. 2006)
(Neish et al. 1995)

(Stahl 1873; Miller 1877)
(Zahlbruckner 1884)
(Zahlbruckner 1884)
(Miiller 1877)

(Sjogersten et al. 2020)
(Wetmore 1926)

(Costerus 1875; Jacob et al. 1989;
Manetas and Pfanz  2005;
Wittmann and Pfanz 2008)
(Miiller 1877)

(De Candolle 1826)
(Miiller 1877)

(Stahl 1873)

(Kaveh et al. 2015)

(Stahl  1873; Mdller 1877,
Zahlbruckner 1884; Weber 1916;
Langenfeld-Heyser et al. 1996;
Kaveh et al. 2015; Nemesio-
Gorriz et al. 2019)

Téaxon nédo encontrado

Tornelia dilacerata (K.Koch & Sello)
Schott

Evonymus europaea L.
Evonymus japonicus
Evonymus verrucosus

Marattia alata Sw.

Ficus ovalis (Liebm.) Migq.

Rhamnus frangula L.

Caule
Caule; raiz
Caule
Caule
Caule

Raiz

Caule
Folhas
Folhas
Folhas
Folhas
Folhas
Folhas
Caule
Caule
Caule
Peciolo (folha)
Caule
Caule

Caule

Raiz

Caule e raiz

Peciolo (folha)

Caule

Peciolo (folha); fruto
Caule; peciolo (folha);

fruto
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Fraxinus nigra Marshall
Fraxinus ornus L.

Ginkgo biloba L.

Gleditsia J. Clayton
Gleditsia aquatica Marshall
Gleditsia triacanthos L.
Glycine max (L.) Merr.
Habrothamnus scaber
Hedera regneriana Hibberd
Hibiscus phoeniceus Jacg.
llex aquifolium L.

llex glabra (L.) A. Gray
llex verticillata (L.) A. Gray
Juglans cinerea L.

Juglans regia L.

Kalmia latifolia L.
Laburnum anagyroides Medik.

Larix decidua Mill.

Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen.

Larix gmelinii var. japonica (Maxim. ex Regel) Pilg.

Larix kaempferi (Lamb.) Carriére

Larix laricina (Du Roi) K.Koch
Larix occidentalis Nutt.
Larix sibirica Ledeb.

Ligustrum vulgare L.

Liriodendron tulipifera L.
Lonicera nigra L.

Lonicera tatarica L.

Oleaceae
Oleaceae

Ginkgoaceae

Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Solanaceae
Avraliaceae
Malvaceae
Aquifoliaceae
Aquifoliaceae
Aquifoliaceae
Juglandaceae

Juglandaceae

Ericaceae
Fabaceae

Pinaceae

Pinaceae
Pinaceae

Pinaceae

Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae

Oleaceae

Magnoliaceae
Caprifoliaceae

Caprifoliaceae

Lamiales
Lamiales

Ginkgoidae

Fabales
Fabales
Fabales
Fabales
Solanales
Apiales
Malvales
Aquifoliales
Aquifoliales
Aquifoliales
Fagales

Fagales

Ericales
Fabales

Pinales

Pinales
Pinales

Pinales

Pinales
Pinales
Pinales

Lamiales

Magnoliales
Dipsacales

Dipsacales

(Wetmore 1926)

(Stahl 1873)

(Stahl 1873; Costerus
Miiller 1877)
(Zahlbruckner 1884)
(Mohl 1836)

(Maller 1877)
(Shimamura et al. 2010)
(Costerus 1875)

(Muller 1877)

(Costerus 1875)

(Mohl 1836)

(Wetmore 1926)
(Wetmore 1926)

(Miiller 1877)

(Stahl 1873; Muller 1877)

(Wetmore 1926)
(Zahlbruckner 1884)

(Stahl 1873; Neger and Kupka

1920)

(Neger and Kupka 1920)
(Neger and Kupka 1920)
(Neger and Kupka 1920)

(Neger and Kupka 1920)
(Neger and Kupka 1920)
(Neger and Kupka 1920)
(Stahl  1873;  Muller
Wetmore 1926)
(Wetmore 1926)

(Stahl 1873)

(Stahl 1873)

1875,

1877,

Salisburia adiantifolia Sm.

Gleditschia sp.
Gleditschia triacantha

Gleiditschia triacanthos

Téaxon néo encontrado

Hedera regnoriana

Cytisus laburnum L.

Larix europaea DC.

Larix dahurica Turcz.

Larix kurilensis Mayr

Larix leptolepis (Siebold & Zucc.)
Gordon

Larix americana Michx.

Caule
Caule

Caule

Caule

Caule

Caule; raiz
Caule

Caule

Caule; peciolo (folha)
Caule

Caule

Caule

Caule

Peciolo (folha)

Caule; fruto; peciolo

(folha)
Caule
Caule

Caule

Caule
Caule

Caule

Caule
Caule
Caule

Caule; raiz

Caule
Caule

Caule
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Lonicera trichosantha Bureau & Franch.

Lonicera xylosteum L.

Lotus corniculatus L.

Maackia amurensis subsp. buergeri (Maxim.) C.K.Schneid.

Malus x prunifolia (Willd.) Borkh.

Malus baccata (L.) Borkh.

Malus domestica Borkh.

Mangifera indica L.

Marattia arguta Mett.; Kuhn
Marattia laxa Kunze
Melia azedarach L.

Mespilus germanica L.

Caprifoliaceae
Caprifoliaceae
Fabaceae

Fabaceae

Rosaceae

Rosaceae

Rosaceae

Anacardiaceae

Marattiaceae
Marattiaceae
Meliaceae

Rosaceae

Dipsacales
Dipsacales
Fabales

Fabales

Rosales

Rosales

Rosales

Sapindales

Marattiales
Marattiales
Sapindales

Rosales

(Wetmore 1926)
(Stahl 1873)
(Takanashi et al. 2011)
(Wetmore 1926)

(Miller 1877)

(Miller 1877)

(Mohl 1836; Stahl 1873; Muller
1877; Clements 1935; Harker and
Ferguson 1988; Turketti et al.
2012; Singh et al. 2016; Tessmer
et al. 2016; Wenneker et al. 2017;
Khanal et al. 2020)

(Larson et al. 1991, 1993;
Tamjinda et al. 1992;
Bezuidenhout 2005;
Bezuidenhout et al. 2005; Du
Plooy et al. 2006, 2009; Cronje
2009; Self et al. 2009; Mathooko
et al. 2011; Joubert 2011; Rymbai
et al. 2012; Feygenberg et al.
2014; Nguyen 2015; Li 2015; Li et
al. 2016; Marques et al. 2016;
Nguyen et al. 2016; Prasad and
Sharma 2016, 2018; Prasad,
Sharma, and Srivastav 2016;
Prasad, Sharma, Srivastav, et al.
2016; San 2017)

(Miiller 1877)

(Miiller 1877)

(Ghouse and Yunus 1974)
(Miiller 1877)

Lonicera ovalis Batalin

Lotus japonicus (Regel) K.Larsen

Maackia amurensis var. buergeri

(Maxim.) C.K.Schneid.

Pyrus prunifolia Willd.; espécie hibrida

Pyrus baccata L.

Pyrus malus L.; Pirus malus

Nomenclatura ndo-resolvida

Caule
Caule
Nodulos

Caule

Caule; pedicelo (fruto);
fruto
Caule; pedicelo (fruto);
fruto
Caule; pedicelo (fruto);

fruto

Caule; fruto

Peciolo (folha)
Peciolo (folha)
Caule

Caule
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Mirabilis jalapa L.

Monstera adansonii Schott

Monstera deliciosa Liebm.

Nothofagus antarctica (G.Forst.) Oerst.
Nyssa sylvatica var. biflora (Walter) Sarg.

Olea europaea L.

Oxydendrum arboreum (L.) DC.

Parthenocissus quinquefolia (L.) Planch.

Parthenocissus tricuspidata (Siebold & Zucc.) Planch.

Paulownia tomentosa (Thunb.) Steud.

Periploca graeca L.

Persea americana Mill.

Philadelphus L.

Philadelphus coronarius L.

Philadelphus globosus K.Koch
Philodendron bipennifolium Schott
Philodendron bipinnatifidum Schott ex Endl.
Philodendron callosum K.Krause
Philodendron cordatum Kunth ex Schott
Philodendron crassinervium Lindl.

Philodendron eximium Schott

Philodendron fragrantissimum (Hook.) G.Don
Philodendron grandifolium (Jacqg.) Schott
Philodendron hastatum K.Koch & Sello

Philodendron hederaceum (Jacg.) Schott

Nyctaginaceae
Araceae
Araceae
Nothofagaceae
Cornaceae

Oleaceae

Ericaceae

Vitaceae

Vitaceae

Paulowniaceae

Apocynaceae
Lauraceae
Hydrangeaceae
Hydrangeaceae
Hydrangeaceae
Araceae
Araceae
Araceae
Araceae
Araceae

Araceae

Araceae
Araceae
Araceae

Araceae

Caryophyllales
Alismatales
Alismatales
Fagales
Cornales

Lamiales

Ericales

Vitales

Vitales

Lamiales

Gentianales
Laurales
Cornales
Cornales
Cornales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Alismatales

Alismatales

Alismatales
Alismatales
Alismatales

Alismatales

(Saint-Pierre 1855)

(Stahl 1873)

(Costerus 1875; Weisse 1897)
(Manetas and Pfanz 2005)

(Hook et al. 1970)

(Manetas and Pfanz  2005;
Kalachanis and Psaras 2007)
(Wetmore 1926)

(De Candolle 1826; Stahl 1873;
Costerus 1875; Miller 1877;
Tomaschek 1881; Zahlbruckner

Dracontium pertusum L.

Tornelia fragrans Gut. ex Schott

Ampelopsis hederacea DC.

1884)
(Wetmore 1926)
(Stahl  1873; Muller 1877;  Paulownia imperialis Siebold & Zucc.

Zahlbruckner 1884)
(Stahl 1873; Muller 1877)

(Zauberman et al. 1989)
(Weber 1916)

(Miiller 1877)

(Miiller 1877)
(Costerus 1875)
(Costerus 1875)
(Weisse 1897)

(Weisse 1897)
(Costerus 1875)
(Costerus 1875)

Nomenclatura ndo-resolvida

Philodendron selloum K.Koch

Philodendron cardiophyllum K.Koch &
Sello

(Weisse 1897)

(Weisse 1897)

(Weisse 1897)

(Costerus 1875; Weisse 1897)

Philodendron hastifolium Regel
Philodendron cuspidatum K.Koch &
C.D.Bouché; Philodendron oxyprorum
Schott

Raiz

Raiz
Caule; raiz
Caule
Raiz

Caule

Caule

Caule

Caule

Peciolo (folha)

Caule; raiz

Fruto

Caule

Caule

Caule

Raiz

Raiz

Raiz; peciolo (folha)
Raiz

Raiz

Raiz

Raiz
Raiz
Raiz

Raiz
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Philodendron imbe Schott ex Endl.
Philodendron lacerum (Jacqg.) Schott
Philodendron longifolium hort.
Philodendron longilaminatum Schott

Philodendron martianum Engl.

Philodendron ornatum Schott

Philodendron quinquenervium Mig.
Philodendron sagittifolium Liebm.
Philodendron simsii (Hook.) Sweet ex Kunth
Philodendron squamiferum Poepp.
Philodendron tripartitum (Jacq.) Schott
Philodendron glaziovii Hook.f.
Philodendron wallisii Regel ex Engl.
Physocarpus opulifolius (L.) Maxim.

Picea abies (L.) H.Karst.

Picea jezoensis (Siebold & Zucc.) Carriére
Picea pungens Engelm.

Picea rubens Sarg.

Picea sitchensis (Bong.) Carriére

Pinus banksiana Lamb.

Pinus clausa (Chapm. ex Engelm.) Vasey ex Sarg.

Pinus contorta Douglas ex Loudon
Pinus ponderosa Douglas ex C.Lawson
Pinus resinosa Aiton

Pinus rigida Mill.

Pinus serotina Michx.

Pinus strobus L.

Pinus sylvestris L.

Araceae

Araceae
Avraceae

Araceae

Araceae

Araceae

Araceae
Araceae
Araceae
Araceae
Araceae
Araceae
Araceae
Rosaceae

Pinaceae

Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae
Pinaceae

Pinaceae

Alismatales
Alismatales
Alistamatales
Alismatales

Alismatales

Alismatales

Alismatales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Alismatales
Rosales

Pinales

Pinales
Pinales
Pinales
Pinales
Pinales
Pinales
Pinales
Pinales
Pinales
Pinales
Pinales
Pinales

Pinales

(Costerus 1875)
(Miiller 1877)
(Weisse 1897) Téxon nédo encontrado

(Weisse 1897)

(Costerus 1875) Philodendron cannifolium Mart. ex
Kunth

(Weisse 1897) Philodendron  asperatum  (K.Koch)
K.Koch

(Miiller 1877)

(Weisse 1897) Philodendron sanguineum Regel
(Weisse 1897)

(Weisse 1897)

(Weisse 1897)

(Weisse 1897)

(Weisse 1897)

(Miller 1877) Spiraea opulifolia L.
(Parameswaran 1976;

Parameswaran et al. 1976; Rosner

and Fihrer 2002; Rosner and

Kartusch 2003)

(Neger 1922) Picea ajanensis Fisch. ex Carriere
(Hahn et al. 1920)

(Hahn et al. 1920)

(Coutts 1982)

(Hahn et al. 1920)

(Topa and McLeod 1986)

(Coutts 1982)

(Hahn et al. 1920)

(Hahn et al. 1920)

(Hahn et al. 1920)

(Topa and McLeod 1986)

(Costerus 1875)

(Aronen and Haggman 1994)

Raiz
Raiz
Raiz
Raiz

Raiz

Raiz

Raiz
Raiz
Raiz
Raiz
Raiz
Raiz
Raiz
Caule

Caule

Caule

Raiz

Raiz

Raiz

Raiz
Caule; raiz
Raiz

Raiz

Raiz

Raiz
Caule; raiz
Caule

Raiz
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Pinus taeda L.

Pinus virginiana Mill.
Pithecellobium Mart.
Platanus occidentalis L.

Populus L.

Populus alba L.

Populus deltoides Marshall
Populus euphratica Oliv.
Populus fastigiata Poir.
Prioria copaifera Griseb.

Prunus avium (L.) L.

Prunus cerasus L.

Prunus domestica L.

Prunus padus L.

Prunus pensylvanica L.f.

Prunus persica (L.) Batsch

Prunus salicina Lindl.

Prunus spinosa L.

Prunus virginiana L.

Prunus virginiana var. melanocarpa (A.Nelson) Sarg.
Pseudolarix Gordon
Pseudolmedia spuria (Sw.) Griseb.
Pyracantha coccinea M.Roem.
Pyrus bourgaeana Decne.

Quercus L.

Quercusilex L.

Quercus petraea (Matt.) Liebl.

Pinaceae
Pinaceae
Fabaceae
Platanaceae

Salicaceae

Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Fabaceae

Rosaceae

Rosaceae

Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Pinaceae

Moraceae
Rosaceae
Rosaceae

Fagaceae

Fagaceae

Fagaceae

Pinales
Pinales
Fabales
Proteales

Malpighiales

Malpighiales
Malpighiales
Malpighiales
Malpighiales
Fabales

Rosales

Rosales

Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Pinales
Rosales
Rosales
Rosales

Fagales

Fagales

Fagales

(Topa and McLeod 1986)
(Hahn et al. 1920)
(Sjogersten et al. 2020)
(Mohl 1836; Milller 1877)

(Muller 1877; Zahlbruckner 1884)

(Mohl 1836)

(De Candolle 1826)
(Lledd et al. 1995)
(Stahl 1873)
(Sjogersten et al. 2020)

(Stahl 1873; Wittmann and Pfanz

2008)

(Miller 1877; Zahlbruckner 1884;
Wetmore 1926; Manetas and

Pfanz 2005)

(Stahl 1873; Cao et al. 2013)
(Mohl 1836; Wetmore 1926)
(Wetmore 1926)

(Stahl 1873; Muller 1877)
(Kritzinger and Lotze 2019)
(Mohl 1836)

(Mohl 1836; Wetmore 1926)
(Wetmore 1926)

(Neger and Kupka 1920)
(Miiller 1877)

(Manetas and Pfanz 2005)
(Miiller 1877)

(Miiller 1877)

(Manetas and Pfanz 2005)
(Manetas and Pfanz 2005)

Populus angulata Aiton

Nomenclatura ndo-resolvida

Cerasus avium (L.) Moench

Persica vulgaris Mill.

Prunus virginica Steud.

Prunus melanocarpa (A.Nelson) Rydb.

Brosimum spurium Sw.

Pyrus communis auct. iber.

Quercus robur var. petraea Matt.

(misspelled as a subspecies)

Caule;
Raiz

Caule

raiz

Caule; peciolo (folha)

Caule;
(folha)
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule

Caule

Caule;

Caule
Caule
Caule
Caule
Fruto
Caule
Caule
Caule
Caule
Raiz
Caule
Caule
Caule;

(fruto)
Caule

Caule

raiz;

raiz

raiz;

peciolo

pedicelo
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Quercus robur L.

Quercus suber L.
Rhamnus cathartica L.
Rhizophora mangle L.
Rhus copallinum L.
Rhus coriaria L.

Rhus typhina L.

Rhus vernix L.

Ribes alpinum L.
Ribes multiflorum Kit. ex Schult.
Ribes nigrum L.

Ribes rubrum L.

Robinia pseudoacacia L.

Rosa canina L.

Rubus idaeus L.

Rubus odoratus L.

Salix L.

Salix alba L.

Salix alba var. vitellina (L.) Stokes
Salix babylonica L.

Salix bicolor Willd.

Salix fragilis L.

Salix viminalis L.

Sambucus nigra L.

Sambucus canadensis L.

Fagaceae

Fagaceae
Rhamnaceae
Rhizophoraceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Anacardiaceae
Grossulariaceae
Grossulariaceae
Grossulariaceae
Grossulariaceae

Fabaceae

Rosaceae

Rosaceae

Rosaceae

Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae

Adoxaceae

Adoxaceae

Fagales

Fagales
Rosales
Malpighiales
Sapindales
Sapindales
Sapindales
Sapindales
Saxifragales
Saxifragales
Saxifragales
Saxifragales

Fabales

Rosales

Rosales

Rosales

Malpighiales
Malpighiales
Malpighiales
Malpighiales
Malpighiales
Malpighiales
Malpighiales

Dipsacales

Dipsacales

(Wittmann and Pfanz 2008; Le
Provost et al. 2016)
Mohl 1836

(Muller 1877; Wetmore 1926)

(Roth 1965)

(Hahn et al. 1920) Rhus copallina
(Zahlbruckner 1884)

(Stahl 1873; Wetmore 1926)

(Wetmore 1926)

(Wetmore 1926)

(Wetmore 1926)

(Maller 1877)

(Miiller 1877)

(Stahl  1873; Muller 1877; Robinia pseudo-acacia

Zahlbruckner 1884)

(Stahl 1873; Muller 1877)
(Miiller 1877)

(Miiller 1877)

(Muller 1877; Zahlbruckner 1884)
(Mohl 1836; Stahl 1873)

(Stahl 1873; Wetmore 1926) Salix vitellina L.
(Mohl 1836)

(De Candolle 1826)

(Stahl 1873; Muller 1877)

(Mohl 1836)

(De Candolle 1826; Mohl 1836;
Saint-Pierre 1855; Hager 1869;
Stahl 1873; Costerus 1875; Muller
1877, Zahlbruckner 1884;
Woffenden and Priestley 1924;
Groh 2000; Groh et al. 2002;
Manetas and Pfanz 2005)

(Hahn et al. 1920)

Caule

Caule
Caule; raiz
Hipocétilo
Raiz
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule; raiz
Caule

Caule

Caule

Caule

Caule

Caule

Caule

Caule

Caule

Caule

Caule; raiz

Caule

Caule; raiz; peciolo
(folha); pedicelo (fruto)

Raiz
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Scindapsus decursiva-pinnata

Solanum dulcamara L.

Solanum melongena L.

Solanum tuberosum L.

Sorbus aucuparia L.

Sorbus decora (Sarg.) C.K.Schneid.

Sorbus domestica L.

Sorbus latifolia (Lam.) Pers.

Sorbus intermedia (Ehrh.) Pers.
Spiraea x pseudosalicifolia Silverside
Spiraea chamaedryfolia L.

Spiraea media Schmidt

Spiraea mongolica Maxim.

Spiraea salicifolia L.

Spiraea salicifolia L.

Spiraea veitchii Hemsl.

Staphylea pinnata L.

Styphnolobium japonicum (L.) Schott
Symphonia globulifera L.f.

Syringa josikaea J.Jacg. ex Rchb.f.
Syringa persica L.

Syringa vulgaris L.

Tamarix indica Willd.

Tilia x europaea L.

Araceae

Solanaceae

Solanaceae

Solanaceae

Rosaceae

Rosaceae

Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae
Rosaceae

Staphyleaceae

Fabaceae
Clusiaceae
Oleaceae
Oleaceae
Oleaceae
Tamaricaceae

Malvaceae

Alismatales

Solanales

Solanales

Solanales

Rosales

Rosales

Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Rosales
Crossosomatale
S

Fabales
Malpighiales
Lamiales
Lamiales
Lamiales
Caryophyllales

Malvales

(Neger 1922) Téxon ndo encontrado
(Stahl 1873; Klebahn 1891; Terras
1900)

(Bartz et al. 2016) Solanum esculentum Dunal

(Muller 1877; Hayward 1974,
Adams 1975a; b; Banks and Kays
1988; Scott et al. 1996; Tyner et
al. 1997; Makani 2010; Makani et
al. 2011)

(Miiller 1877; Neger 1922)

(Miiller 1877; Wetmore 1926) Sorbus americana Pursh

(Wetmore 1926)
(Miiller 1877)
(Wetmore 1926)
(Miiller 1877)
(Miiller 1877)
(Miiller 1877)
(Wetmore 1926)
(Miller 1877; Wetmore 1926)
(Miiller 1877)
(Wetmore 1926)
(Zahlbruckner 1884)

Espécie hibrida
Spiraea x eximia K.Koch

Spiraea ulmifolia Scop.

Spiraea gemmata Zabel

(Stahl 1873)

(Sjogersten et al. 2020)

(Muller 1877)

(Stahl 1873)

(Muller 1877; Zahlbruckner 1884)
(Stahl 1873)

(Miiller 1877)

Sophora japonica L.

Tilia x intermedia DC.; Espécie hibrida

Raiz

Caule; raiz

Cicatriz  do
(fruto)
Tubérculo

pedicelo

Caule; pedicelo (fruto);

fruto

Caule; pedicelo (fruto);

fruto; peciolo (folha)

Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule
Caule

Caule

Caule

Caule

Caule; pedicelo (fruto)

Caule

Caule; pedicelo (fruto)

Caule

Caule; pedicelo (fruto)
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574
575

576

S77
578

579
580

581
582

583

Tilia americana L. Malvaceae Malvales (Wetmore 1926) Caule

Tilia cordata Mill. Malvaceae Malvales (Stahl 1873; Miiller 1877) Tilia parvifolia Ehrh. ex Hoffm. Caule; pedicelo (fruto)

Tilia platyphyllos subsp. cordifolia (Besser) C.K.Schneid. Malvaceae Malvales (Miiller 1877) Tilia grandifolia Ehrh. ex W.D.J.Koch Caule; raiz; pedicelo
(fruto)

Toxicodendron pubescens Mill. Anacardiaceae Sapindales (Wetmore 1926) Rhus toxicodendron L. Caule

Tsuga canadensis (L.) Carriere Pinaceae Pinales (Stahl 1873; Hahn et al. 1920) Picea canadensis (L.) Link Caule; raiz

Ulmus L. Rosaceae Rosales (Miiller 1877) Caule; peciolo (folha)

Ulmus americana L. Ulmaceae Rosales (Angeles et al. 1986) Caule

Ulmus glabra Huds. Ulmaceae Rosales (Saint-Pierre 1855) Ulmus campestris L. Caule

Ulmus laevis Pall. Ulmaceae Rosales (Zahlbruckner 1884) Ulmus effusa Willd. Caule

Viburnum lantana L. Adoxaceae Dipsacales (Stahl 1873; Miller 1877) Caule; pedicelo (fruto)

Viburnum lantanoides Michx. Adoxaceae Dipsacales (Muller 1877) Caule

Viburnum opulus L. Adoxaceae Dipsacales (Stahl 1873; Miller 1877) Caule

Vitis L. Vitaceae Vitales (Weber 1916) Caule

Vitis vinifera L. Vitaceae Vitales (Xiao et al. 2018) Pedicelo

Vitis vulpina L. Vitaceae Vitales (Muller 1877) Caule

Wisteria sinensis (Sims) Sweet Fabaceae Fabales (Stahl 1873) Glycine sinensis Sims Caule

Xylopia sericea A.St.-Hil. Annonaceae Magnoliales (Barreto et al. 2012) Caule

Yucca aloifolia L. Asparagaceae Asparagales (Weisse 1897) Caule
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Morfologia e estrutura funcional de lenticelas em espécies arbdreas da Caatinga, com

observacdes de anatomia da casca e madeira
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Resumo

Existe uma lacuna de estudos sobre a presenca e possivel funcdo de poros de lenticelas em
ambientes de climas aridos e semiaridos. Com base nisso, 0 objetivo desse capitulo foi descrever a
presenca, morfologia interna e externa das lenticelas em caules de 14 espécies de arboreas da Caatinga, a
fim de buscar possiveis padrdes morfologicos e separa-las em tipos funcionais, discutindo sua possivel
funcéo nesse ambiente semiarido. De forma especifica, buscamos: 1. Caracterizar os tipos de ritidomas e
padrdo de ocorréncia de lenticelas no caule; 2. Descrever a morfologia das lenticelas e separa-las em tipos
funcionais de acordo com a organizacdo estrutural; 3. Descrever a morfologia da casca e madeira em
termos estruturais e funcionais. As lenticelas sdo estruturas originadas na cavidade subestomatica em
locais onde o felogénio possui uma atividade mais intensa. Essas estruturas sdo caracterizadas
principalmente por células de formato arredondado cuja organizacao possibilita a presenca de espacos
intercelulares em meio as células de suber, compactamente arranjadas e de paredes altamente
suberificadas. Essa organizacao estrutural permite que as lenticelas conectem os tecidos internos da planta
com o0 ambiente externo propiciando permeabilidade ao ar, vapor de agua, aerossois, bem como servindo
de meio para transpiracdo. A fim de reportar a presenca de lenticelas, seus possiveis padrées morfologicos
e tipos funcionais, foram coletadas amostras de 5 individuos para cada uma das 14 espécies arbéreas e
preparadas laminas histoldgicas para descricdo anatbmica dessas estruturas. Adicionalmente, as lenticelas
foram analisadas através de microscopia eletrénica de varredura e material fresco para descri¢des de sua
morfologia externa e estrutura sob estereomicroscépio. Encontramos diferencas entre as caracteristicas
morfoldgicas das lenticelas, assim como do caule. Houve uma maior predominancia de ritidomas
lenticelados, compostos por lenticelas pequenas em grandes densidades, podendo indicar a presenca de
uma estratégia de seguranca de condutancia. Observamos também dois padrdes de alternéncia estrutural
nas lenticelas, como dois tipos funcionais, sugerindo que as espécies podem adotar estratégias diferentes
para o enfrentamento das condi¢des ambientais do semiarido. Os padrbes encontrados nao parecem ter um
agrupamento filogenético especifico, denotando que ambos podem estar sobre pressbes de selecéo,
podendo resultar em uma convergéncia adaptativa nas diferentes espécies. Como todas as espécies

estudadas apresentaram lenticelas em seus caules, sugerimos que essas podem funcionar para trocas
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gasosas envolvidas na respiracdo ou até fotossintese realizada pelo caule verde das plantas, bem como

funcionarem como estrutura de absor¢do de vapor de agua para otimizar a resisténcia a seca.

Palavras-chave: alternancia estrutural; camada de oclusdo; anatomia da casca; crescimento secundario;

anatomia da lenticela.
Introducéo

Durante o crescimento secundario, 0s estbmatos, responsaveis por realizar as trocas gasosas no
corpo primario da planta, s&o substituidos pelas lenticelas, estruturas semelhantes a poros originadas em
locais onde o felogénio apresenta uma atividade meristematica mais intensa (Mauseth 2016). Esse
processo ocorre em todas as regides onde a epiderme € substituida pela periderme, tecido de revestimento
de origem secundéaria. As lenticelas parecem ter evoluido ha milhares de anos como uma das muitas
adaptacdes desenvolvidas pelas plantas lenhosas com a conquista do ambiente terreste. O registro mais
antigo conhecido para estas estruturas é datado em cerca de 30 mil anos (cal BP), sendo descrito em fdsseis
de Betula pubescens, taxon pertencente ao grupo das angiospermas (Ravazzi et al. 2020). De maneira
geral, estas estruturas variam em tamanho, nimero (De Candolle 1839; Groh 2000) e funcgbes, e sua

influéncia na sobrevivéncia ainda é discutida até os dias atuais.

As lenticelas surgem comumente na cavidade subestomatica a partir de divisdes envolvendo as
células parenquimaticas, ainda na presenca de epiderme; esse processo resulta na producao de células da
feloderme para o interior, as quais fardo parte do cortex posteriormente, e células de enchimento,
arredondadas de paredes delicadas, representativas das lenticelas, para o exterior. O formato caracteristico
das células de enchimento possibilita a presenca de amplos espacos intercelulares, o que torna a
organizacdo dessas estruturas distinta da periderme circundante, constituida de células tabulares de
paredes espessas, altamente suberificadas e compactamente arranjadas.

Com a producdo continua de células de enchimento, a epiderme é rompida e as lenticelas sdo
projetadas para fora como pequenas protuberancias, assumindo contato com o ambiente externo, € o inicio
do desenvolvimento da periderme é observado em seguida (Stahl 1873; Costerus 1875). De acordo com
Stahl (1873), a relagdo fisioldgica das lenticelas com a periderme é analoga a dos estdmatos com a
epiderme, entretanto, a funcdo desempenhada por estas estruturas durante o desenvolvimento secundario

ainda é discutida, ja que a realizagé@o de trocas gasosas parece ser apenas uma de suas atribuicdes.

A concentracao dos espacos intercelulares no tecido de enchimento das lenticelas esta diretamente
relacionada as suas fungdes conhecidas. As células de formato arredondado conferem uma disposigédo

menos densa, permitindo uma alta permeabilidade ao ar, vapor de agua, particulas de aerossois, CO: e até
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mesmo servindo de caminho para invasdo para parasitas (Neger 1922; Schonherr and Ziegler 1975; Jacob
et al. 1989; Langenfeld-Heyser et al. 1996; Groh et al. 2002; Rosner and Fiihrer 2002; Lendzian 2006).
Além disso, seus tecidos também facilitam a transpiracdo em estacdes quentes, assim como a emissao de
metano em plantas de ambiente alagados (Muller 1877; Schénherr and Ziegler 1980; Rosner and Kartusch
2003; Lendzian 2006; Pangala et al. 2014; Sjogersten et al. 2020).

Diferentemente dos estdmatos, as lenticelas ndo tém a capacidade de autoregulacdo através da
diferenca osmotica e de turgor nas células-guarda, dessa forma sua contribuicdo para a sobrevivéncia das
plantas ainda € questionada (Groh et al. 2002; Lendzian 2006). Atualmente, é sabido que a existéncia das
lenticelas ndo se restringe ao caule, ocorrendo também em raizes, frutos, peciolos, entre outros 6rgaos,
estando presentes em diferentes grupos de plantas vasculares, principalmente em gimnospermas e

angiospermas (Pereira et al. in prep.; Cap. 1).

Em muitas espécies, as lenticelas apresentam uma alternancia estrutural de acordo com a estacao
do ano, entre periodos nos quais esta aberta ou vedada por uma camada de oclusdo. Essa adaptacéo foi
primeiramente descrita por Stahl (1873) como sendo uma estratificacdo do proprio tecido de enchimento,
com formacdes de camadas de células de enchimento alternadas por uma ou mais camadas finas de células
similares as do suber, compactamente conectadas, mas que se assemelham ao tecido de enchimento em
tamanho e origem. A sazonalidade e a disponibilidade de 4gua parecem ser os fatores que modulam essa
adaptacdo, a qual até entdo tem registros somente para ambientes temperados, tendo inicio no verao e se
perdurando até a primavera seguinte (Stahl 1873; Coutts 1982; Kalachanis and Psaras 2007). A alternancia
estrutural é resultante da mudanca da atividade meristemética do felogénio, com a camada de oclusdo
sendo construida anteriormente a periodos de dorméncia (i.e. estagdes que impBe dificuldades ao
desenvolvimento), nos quais as atividades metabdlicas serdo reduzidas ao minimo, e rompida quando o

meristema se torna novamente ativo.

Com a retomada da atividade meristematica do felogénio, a producdo de novas células de
enchimento em direcdo ao exterior e de feloderme para o interior exerce uma pressao sob a camada de
oclusdo, que se rompe, fazendo com que os tecidos da lenticela voltem a estar em comunicag¢do com a
atmosfera. Em um mesmo individuo, esse processo ocorre de forma gradativa (Zahlbruckner 1884). Ao
contrario do que pensam alguns autores (Stahl 1873; Kalachanis and Psaras 2007), a camada de oclusdo
ndo impede trocas gasosas entre os tecidos internos e 0 ambiente; mesmo com o arranjo compacto das
celulas, espacos intercelulares minusculos ainda estdo presentes, permitindo o transito livre de gases e até
mesmo pequenas particulas aerossois (Costerus 1875; Zahlbruckner 1884; Weber 1916; Jacob et al. 1989).

Nem todas as especies possuem essa diferenciacdo sazonal na organizacgéo estrutural das lenticelas, em

54



843
844
845
846

847
848
849
850
851
852
853
854
855
856
857

858
859
860
861
862
863
864

865
866
867
868
869
870
871
872
873

874

algumas espécies as estruturas permanecem estaticas ao longo do tempo (Kalachanis and Psaras 2007).
Atraveés da alterndncia estrutural, Wutz (1955) descreveu trés tipos de lenticelas geralmente encontradas
entre os 6rgdos formadores de periderme. Resumidamente, a classificacdo desse autor se baseou no grau

de estratificacdo do tecido das lenticelas, diferente em cada um dos tipos apresentados.

Muito do que sabemos sobre as lenticelas se baseia em plantas de ambientes alagados ou Umidos,
com poucos ou nenhum conhecimento a respeito da sua ocorréncia ou funcdo ecolégica em plantas de
florestas secas (Pereira et al. in prep.; Cap. 1). Com maior extensao territorial, as florestas tropicais secas
sdo moduladas principalmente pela temperatura e sazonalidade das precipita¢cdes, assim como sua
duracdo, caracteristicas que induzem a vegetacao a apresentar tragos e adaptacdes especificas (Crosswhite
and Crosswhite 1984; Murphy and Lugo 1986; Fahn and Cutler 1992; Mooney et al. 1995; Sampaio 1995;
Dickison 2000). A Caatinga, uma das maiores florestas sazonalmente secas dos neotropicos, se estende
pelo Nordeste brasileiro e tem vegetacdo condicionada pelo clima semi-arido, responsavel por dividir sua
extensdo em 9 sub-regides biogeogréficas floristicamente distintas (Sampaio 1995; Queiroz 2006; Banda
et al. 2016; Silva and Souza 2018). Cerca de 2.666 espécies de plantas lenhosas ocorrem no bioma, com

aproximadamente 1.112 destas sendo arboreas (Banda et al. 2016; Silva and Souza 2018).

Apesar de sua relevancia ecoldgica, a Caatinga é o bioma brasileiro que reline menos estudos,
principalmente com relacdo a seus aspectos bioldgicos (Andrade-Lima 1981; Sampaio 1995; Machado et
al. 1997; Leal et al. 2003). O padréo de ocorréncia e organizacdo das lenticelas em espécies de Caatinga
é relativamente inexplorado, assim como para outras florestas secas em todo mundo (Pereira et al. in prep.;
Cap. 1). A influéncia das lenticelas na sobrevivéncia de espécies lenhosas, sejam elas arbdreas ou nao,
ainda é desconhecida em ambientes aridos e semiaridos, com informaces fisioldgicas baseadas em

plantas de ambientes imidos e alagados.

Assumindo a caréncia de estudos de anatomia de madeira de espécies da Caatinga e a auséncia de
estudos sobre lenticelas em espécies lenhosas de ambientes secos, 0 objetivo desse trabalho foi descrever
a morfologia interna e externa das lenticelas e caule de 14 espécies arbdreas da Caatinga para caracterizar
padrdes morfoldgicos e separa-las em tipos funcionais. De forma especifica, buscamos: 1. Caracterizar 0s
tipos de ritidomas e padréo de ocorréncia de lenticelas no caule; 2. Descrever a morfologia das lenticelas
e separa-las em tipos funcionais de acordo com a organizacao estrutural; 3. Descrever a morfologia da
casca e madeira em termos estruturais e funcionais. Nds esperamos que sejam observadas caracteristicas
adaptativas, como as ja referidas camadas de oclusdo, que ocorrem em lenticelas de ambientes sazonais,

e também que a morfologia seja variavel, ja que amostraremos espécies de diferentes familias.
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Material e métodos
Coleta de amostras

As 14 espécies estudadas sdo nativas da Caatinga e foram cultivadas em casa de vegetacdo na
Floresta Nacional de Acu (05°32°18,81”S — 36°56°49,9”0, 413,52 ha), localizada no municipio de Assq,
estado do Rio Grande do Norte, Brasil (Tab. 1). Essas espécies foram particularmente escolhidas por serem
tipicas da Caatinga e ja estarem em cultivo para o projeto de restauracdo da Caatinga (Experimento
BrazilDry; Ganade et al. in prep.). Os individuos foram cultivados em canos de PVC de 1,0 m de
comprimento em uma mistura de solo local (Caatinga; 40%), areia (30%) e estrume (30%). As plantulas
recebiam &gua via aspersdo semanalmente por cerca de 30 min, e a coleta das amostras foi realizada
quando o desenvolvimento da periderme foi evidenciado em todas as espécies (~8 meses de idade), estagio
em que a presenca de lenticelas é mais facilmente visivel. As amostras, retiradas do caule principal,
possuiam cinco centimetros de comprimento e foram coletadas de forma padronizada, a 10 centimetros da
base do caule de cinco individuos diferentes para cada uma das 14 espécies, os quais foram mortos no ato
de extracdo; o cultivo e coleta de amostras sdo representados pela Figura Sla. O material foi fixado em

solucdo de paraformaldeido 4%, desidratado em série alcodlica (10 — 70%) e armazenado em refrigerador.

Tabela 1. Espécies amostradas para analise anatémica e morfoldgica das lenticelas e caule. Nomes de familias, ordens e nome
popular seguem o0 APG IV (2016) e a Flora do Brasil (2020).

Espécie Familia Ordem Nome popular

Amburana cearensis (Allemao) A.C.Sm. Fabaceae-Papilionoideae Fabales Cumaru de cheiro; cerejeira

Anadenanthera colubrina (Vell.) Brenan Fabaceae-Mimosoideae Fabales Angico-vermelho

Aspidosperma pyrifolium Mart. & Zucc. Apocynaceae Gentianales  Pereiro

Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud. Fabaceae-Caesalpinoideae ~ Fabales Mororo

Cenostigma nordestinum Gagnon & G.P.Lewis Fabaceae-Caesalpinoideae  Fabales Catingueira

Cochlospermum vitifolium (Willd.) Spreng. Bixaceae Malvales Algodéo

Commiphora leptophloeos (Mart.) J.B. Gillett Burseraceae Sapindales Imburana

Cynophalla hastata (Jacq.) J.Presl Capparaceae Brassicales  Feijdo-bravo; feijéo de boi

Handroanthus impetiginosus (Mart. Ex DC.) Mattos Bignoniaceae Lamiales Ipé-roxo

Libidibia ferrea (Mart. ex Tul.) L.P.Queiroz Fabaceae-Caesalpinoideae ~ Fabales Jucd; pau-ferro

Mimosa tenuiflora (Willd.) Poir. Fabaceae-Mimosoideae Fabales Jurema-preta; Carbon
colorado; Tepescohuite

Piptadenia retusa P.G.Ribeiro, Seigler & Ebinger Fabaceae-Mimosoideae Fabales Jurema-branca;  unha-de-
gato.

Pseudobombax marginatum (A.St.-Hil., Juss. & Cambess.) A.Robyns Malvaceae Malvales Imbiratanha; imbirigu

Sarcomphalus joazeiro (Mart.)Hauenshild Rhamnaceae Rosales Joazeiro
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Morfologia do caule e lenticelas

Os padrdes de ritidoma das espécies foram classificados de acordo com Ribeiro et al. (1999)
atraves de fotografias de trés individuos in vivo. As principais caracteristicas morfologicas das lenticelas
também foram descritas, incluido forma, proeminéncia e disposicao. Todas as caracteristicas das lenticelas
foram analisadas em microscopia eletronica de varredura (MEV), com excegéo da disposicao, analisada
em material fixado sob microscopio estereoscépio (Leica EZ4 HD). Para as anélises sob MEV, as amostras
foram divididas em fragmentos menores, os quais foram desidratados em série etilica (80, 90 e 100%),
submetidos ao ponto critico em CO> liquido (EM CPD300 Baltec, Leica, Wetzla, Germany) e metalizados
em ouro (180 segundos; Leica EM ACE600). A captura de imagens foi realizada com microscopio
eletronico de varredura (JEOL JSM-I1T300 LV). Os resultados foram comparados a padrdes encontrados

por Ribeiro et al. (1999) em individuos in vivo.
Estudo anatdmico

As amostras armazenadas em etanol 70% foram segmentadas (~1 cm; Fig. S2b), reidratadas em
série alcodlica reversa (70% - 10%) e submetidas ao processo de amolecimento em Etilenodiamina 10%
por 15 dias, com base no método desenvolvido por Kukachka (1977). Posteriormente, as amostras foram
novamente desidratadas (série alcodlica crescente 20% - 100%, propanol 100% e butanol 100%),
infiltradas em historesina (Leica) e seccionadas transversalmente em micrétomo (6-7 um; Leica RM2155)
para montagem de laminas histoldgicas. As ldaminas foram coradas com acido periddico — reativo de Schiff
(PAS) e azul de toluidina a 0,05% em borato de s6dio (O’Brien et al. 1964; Feder and O’Brien 1968) e
montadas em laminas permanentes com Entellan (Merck). Testes histoquimicos também foram realizados
com Vermelho de Ruténio para compostos pécticos (Chamberlain 1932), Sudan IV para substancias
lipidicas (Kraus and Arduin 1997) e Cloreto Férrico para compostos fenolicos (Johansen 1940). A analise
das laminas e obtencdo de imagens foram feitas com microscépio de luz com camera acoplada (Zeiss

Axioskop 40) e programa de digitalizagédo de imagens (AxioVision Rel. 4.8 software).
Filogenia

Para ilustrar o parentesco entre as espécies uma arvore filogenética foi construida a partir da
megafilogenia “PhytoPhylo” (Qian and Jin 2016), aplicada a funcao “S.PhyloMaker” do pacote phytools
(Revell 2012) no software R (R Core Team 2021). A fungdo “S.PhyloMaker” utiliza trés métodos distintos
de insercdo de taxons faltantes na megafilogenia, cada qual gerando uma arvore filogenética diferente

(Qian and Jin 2016). Atraves da comparagdo entre os métodos (Qian & Jin 2016), foi constatado que a
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filogenia gerada pelo método 3 era a que melhor se aproximava de resultados baseados em filogenias bem

resolvidas, sendo, entéo, a escolhida para ser representada nesse estudo.
Resultados
Morfologia do caule e lenticelas

Os padroes de ritidoma diferiram entre as plantas jovens, com maior predominancia de ritidomas
lenticelados (Tab. 2; Figs. 1b-e, 1g, 1j, 1k, Im e 1n). Em algumas espécies, como Anadenanthera
colubrina (Fig. 1b), Mimosa tenuiflora (Fig. 1k) e Sarcomphalus joazeiro (Fig. 1n), além de lenticelas
visualmente distintas, foi também observada a presenca de espinhos. Diferente das espécies de ritidoma
lenticelado, Amburana cearensis (Fig. 1a) e Commiphora leptophloeos (Fig. 1f) apresentaram um padrdo
laminado, enquanto Handroanthus impetiginosus (Fig. 1i) e Pseudobombax marginatum (Fig. 1)
diferiram por seu ritidoma fissurado e Cochlospermum vitifolium (Fig. 1h), escamoso (Tab. 2).

Nas lenticelas, a projecdo do tecido de enchimento diferiu entre as espécies, assim como a
organizacdo e tamanho das células de enchimento (Fig. 1). Algumas espécies possuem lenticelas
proeminentes, como Bauhinia cheilantha (Fig. 1d) e Cynophalla hastata (Fig. 1e), enquanto em outras,
como H. impetiginosus (Fig. 1i) e Piptadenia retusa (Fig. 1m), estas estruturas foram observadas inseridas
mais profundamente na periderme suberificada, sendo classificadas como nédo-proeminentes (Tab. 2). As

lenticelas das 14 espécies também diferiram em relacdo a outras duas variaveis: formato e disposicao.

Entre espécies, o formato da lenticela se distinguiu entre elipsoidal-horizontal ou vertical, quando
a estrutura possui uma forma elipsoidal mas o maior eixo encontra-se na direcao horizontal (Figs. 1e, 1j,
1k, 1m e 1n) ou vertical (Fig. 1i), e arredondada, quando a lenticela tende a ter ambas as medidas
semelhantes, sendo quase circular (Figs. 1a, 1b, 1c, 1d, 1f, 1g, 1h e 1j ). Finalmente, o Gltimo critério de
classificacdo se refere proximidade uma das outras quando observadas no caule, sendo congestas quando,
de maneira geral, as lenticelas ocorrem proximamente (Fig. 1b, 1d, 1e, 1g, 1j, 1k, 1m e 1n) e esparsas,
quando distantes entre si (Figs. 1a, 1c, 1f, 1h, 1i e 1I; Tab. 2).
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Tabela 2. Caracteristicas morfologicas das lenticelas e caules de 14 espécies de plantas lenhosas da Caatinga.

Espécie Formato Proeminéncia Disposicao Classificagao do ritidoma Observagdes adicionais do ritidoma
A. cearensis Arredondada Levemente Esparsas Laminas coriaceas Nos locais onde o desprendimento das laminas ocorreu,
proeminentes lenticelas arredondadas podem ser facilmente percebidas.

A. colubrina Arredondada Proeminentes Congestas Lenticelado com espinhos Lenticelas elipticas horizontalmente alongadas.

A. pyrifolium Arredondada Proeminentes Esparsas Lenticelado Lenticelas grandes.

B. cheilantha Arredondada Proeminentes Congestas Lenticelado Lenticelas pequenas.

C. hastata Elipsoidal-horizontal Proeminentes Congestas Lenticelado Em partes mais jovens do caule, as lenticelas podem ser mais
claras que o tecido de stber circundante.

C. leptophloeos Avrredondada Proeminentes Esparsas Laminas coriaceas Lenticelas grandes.

C. nordestinum Arredondada Levemente Congestas Lenticelado Lenticelas facilmente perceptiveis.

proeminentes

C. vitifolium Arredondada Proeminentes Esparsas Escamoso

H. impetiginosus Elipsoidal-vertical Né&o-proeminentes  Esparsas Fissurado Fissuras longitudinais descontinuas de crista aguda e sulcos
pouco profundos; lenticelas elipsoidais alongadas
verticalmente.

L. ferrea Elipsoidal-horizontal Proeminentes Congestas Lenticelado

M. tenuiflora Elipsoidal-horizontal Proeminentes Congestas Lenticelado com espinhos Lenticelas alongadas horizontalmente; espinhos
protuberantes dispostos em linhas verticais bem definidas

P. marginatum Arredondada Proeminentes Esparsas Fissurado Fissuras longitudinalmente descontinuas, crista concava e
sulcos largos, pouco profundos.

P. retusa Elipsoidal-horizontal Né&o-proeminentes  Congestas Lenticelado Lenticelas alongadas horizontalmente e dispostas em forma
de linhas descontinuas.

S. joazeiro Elipsoidal-horizontal Proeminentes Congestas Lenticelado com espinhos As lenticelas, pequenas, densas e alongadas horizontalmente,

estdo dispostas em linhas facilmente distinguiveis.
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Figura 1. Imagens do caule em casa de vegetagdo (a esquerda, material fresco), visto em microscdpio estereoscopio (ao
centro material fixado em PFA 4% e armazenado em alcool 70%) e lenticela vista ao microscopio eletrdnico de varredura
(a direita): (a) A. cearensis (escalas 0,5 mm; 50 um); (b) A. colubrina (escalas 0,5 mm; 50 um); (c) A. pyrifolium (escalas
0,5 mm; 100 um); (d) B. cheilantha (escalas 0,5 mm; 50 pm); (e) C. hastata (escalas 0,5 mm; 100 pm); (f) C. leptophloeos
(escalas 0,5 mm; 100 pm); (g) C. nordestinum (escalas 0,5 mm; 50 um); (h) C. vitifolium (escalas 0,5 mm; 50 um); (i) H.
impetiginosus (escalas 0,5 mm; 50 um); (j) L. ferrea (escalas 0,5 mm; 50 pm); (K) M. tenuiflora (escalas 0,5 mm; 50 pm);
(I) P. marginatum (escalas 0,5 mm; 50 um); (m) P. retusa (escalas 0,5 mm; 50 pm); (n) S. joazeiro (escalas 0,5 mm; 50

pm).
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Aspectos anatdmicos gerais

As espécies apresentaram um padrdo bem marcado de periderme multiestratificada, formada
por células tabulares suberizadas dispostas compactamente (Fig. 2; Fig. 3a), tendo parte do cortex
ainda presente. Algumas, como C. hastata (Fig. 2b) e S. joazeiro (Fig. 2n), exibem ainda fragmentos
de epiderme, indicando que a periderme é recém formada (Fig. 3b), enquanto nas outras um estagio de
desenvolvimento mais avangado é evidente. As lenticelas ocorrem na periderme diferenciando-se por
seu arranjo de células frouxamente organizadas (Fig. 2; Figs. 3a, 3b, 3f, 3k), devido a uma atividade
meristematica diferenciada do felogénio; dois tipos de lenticelas foram identificados nas espécies
estudadas e serdo descritos em detalhe no proximo tépico. O cortex é heterogéneo, composto
principalmente por células parenquimaticas e grupos de fibras com poucos espacos intercelulares (Fig.
2; Figs. 3b, 3g e 3k). As células parenquimaticas possuem paredes primarias espessadas, com
coloracdo evidente ao PAS e Vermelho de Ruténio, indicando reacdo a polissacarideos e compostos
pécticos, respectivamente. O sistema vascular é constituido por floema condutor (secundario) e nao-
condutor (primario), cAmbio e xilema. O floema é caracterizado pela presenca de faixas tangenciais de
fibras intercaladas por células do parénquima, estas Ultimas também apresentam paredes espessadas
com reacdo positiva ao PAS e Vermelho de Ruténio. Na espécie C. leptophloeos (Fig. 2c) foram
observados canais secretores no floema secundario (Fig. 3c), inclusive préximo ao cambio, que por
sua vez é multiestratificado, constituido por células de formato tabular. No xilema, nas espécies A.
colubrina (Fig. 2g), A. pyrifolium (Fig. 2a), B. cheilantha (Fig. 2h), C. nordestinum (Fig. 2d), H.
impetiginosus (Fig. 2j), L. ferrea (Fig. 2k), M. tenuiflora (Fig. 2I) e S. joazeiro (Fig. 2n) foram
observadas células condutoras, parenquimaticas e um grande numero de fibras (lenho
esclerenquimatico; Fig. 3d), ja nas espécies A. cearensis (Fig. 2f), C. hastata (Fig. 2b), C. leptophloeos
(Fig. 2c), C. vitifolium (Fig. 2i), P. marginatum (Fig. 2e) e P. retusa (Fig. 2m), o xilema secundario é
formado apenas por células condutoras e parenquimaticas (lenho parenquimatico; Fig. 3e). Ressalta-
se que as espécies, até 0 momento do estudo, apresentavam periderme, incluindo em alguns casos

vestigios de células epidérmicas, cortex, floema ndo-condutor e condutor, caracterizando a casca.
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Figura 2. Secdes transversais do caule e lenticelas de 14 espécies lenhosas nativas da Caatinga coradas com PAS. A ordem
de organizacgdo segue o padrdo de espécies que apresentam um mesmo tipo de lenticela. Padrdo um: (a) A. pyrifolium, (b)
C. hastata, (c) C. leptophloeos, (d) C. nordestinum e (e) P. marginatum; padrédo dois: (f) A. cearensis, (g) A. colubrina, (h)
B. cheilantha, (i) C. vitifolium, (j) H. impetiginosus, (K) L. ferrea, (1) M. tenuiflora, (m) P. retusa e (n) S. joazeiro. Escalas
= (a) e (e) 250 um; (b)-(d), (f) e (h)-(n) 100 um; (g) 50 pm.
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Compostos fenodlicos foram observados nas células da periderme e/ou cortex de todas as
espécies (Fig. 2); ressalta-se que na maioria das espécies uma grande quantidade de compostos
fendlicos ocorre na propria lenticela (Figs. 3b e 3f). Graos de amido podem ser encontrados nas células
parenquimaticas da casca e do xilema secundario (Figs. 3a, 3d, 3f, 3h, 3j e 3k). Cristais de oxalato de
calcio irregulares ou em forma de drusas, estiloides ou prismaticos ocorrem em células do cortex e
floema secundario (Figs. 3c, 3f, 3g, 3h e 3i). Apenas P. marginatum apresentou células mucilaginosas
— células com contetdo reagindo positivamente ao PAS — observadas no cortex e xilema secundario
(Fig. 3i e 3j). O conteudo dos canais secretores de C. leptophloeos também apresentou reacdo positiva
ao PAS. A presenca dessas caracteristicas, entre outras, e seus locais de ocorréncia para cada espécie

séo apresentados na tabela 3.
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Figura 3. Sec¢des transversais do caule e lenticelas detalhando: (a) organizacdo do tecido do stber em C. nosdestinum; (b)
compostos fenélicos no tecido de enchimento das lenticelas e fragmentos de epiderme em C. hastata; (c) canais no floema
secundario com presenca de compostos polissacaridicos em C. leptophloeos; (d) lenho esclerenquimatico em S. joazeiro;
(e) lenho parenquimatico em C. leptophloeos; (f) cristais tipo primatico no cértex de S. joazeiro; (g) cristais tipo drusa no
cortex de C. vitifolium; (h) cristais tipo estildides no floema secundario de H. impetiginosus; (i) mucilagem e cristais tipo

drusa no cortex de P. marginatum; (j) células mucilaginosas no xilema secundario de P. marginatum; (k) camada de
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oclusdo em L. ferrea, também com presenca de tecido de enchimento; (I) estratificagdo do tecido de enchimento
evidenciando células suberificadas (na cor laranja) e camada de oclusdo em A. colubrina. Escalas = (d), (f) e (h) 25 um;
@), (e), (i), (j), (k) e (1) 50 um; (c) e (g) 100 um. Corantes = (a)-(k) PAS; (I) Sudan IV. (A = amido; AP = parénquima
axial; CC = células do stber; CH = canais; CL = camada de oclusdo; E = epiderme; F = fibras; FT = tecido de enchimento;
MC = células mucilaginosas; PC = compostos fenélicos; PHL = floema secundério; RP = raio parenquimatico; SC = células

suberizadas (de cor laranja); setas amarelas = cristas de oxalato de calcio; cabeca de seta = camadas de oclusdo rompidas).

Anatomia das lenticelas

Com a formacdo da periderme, as lenticelas ja podem ser facilmente observadas no caule das
espécies estudadas. Ao todo, foram identificados dois padrdes de estruturas distintas entre si, ilustrados
de acordo com a relagéo filogenética das espécies na Figura 4. O padrdo observado em A. pyrifolium
(Fig. 2a), C. hastata (Fig. 2b), C. leptophloeos (Fig. 2c), C. nordestinum (Fig. 2d) e P. marginatum
(Fig. 2e) caracteriza-se pelo arranjo pouco denso das células de paredes delgadas ndo-suberizadas do
tecido de enchimento; isto pode favorecer a presenca de espacos intercelulares mais amplos durante o
desenvolvimento da lenticela. Na espécie C. leptophloeos (Fig. 2¢) foi observado que as células mais

internas da lenticela sdo mais suberizadas, com arranjo mais compacto.

Por fim, o padréo visto em A. cearensis (Fig. 2f), A. colubrina (Fig. 2g), B. cheilantha (Fig.
2h), C. vitifolium (Fig. 2i), H. impetiginosus (Fig. 2j), L. ferrea (Fig. 2k), M. tenuiflora (Fig. 2I), P.
retusa (Fig. 2m) e S. joazeiro (Fig. 2n) foi identificado pela estratificacdo do tecido de enchimento,
com a presenca de camadas de oclusdo formadas a partir de células mais compactas de paredes
suberizadas e camadas de células de arranjo mais frouxo e paredes ndo-suberizadas (i.e. tecido de
enchimento da lenticela; Fig. 3k e 3l; Fig. 5). Independente do padrdo observado, deve ocorrer uma
maior quantidade de polissacarideos nas paredes das células das lenticelas das espécies estudadas, o

que foi evidenciado pelo maior contraste de coloracdo com reagente PAS (Fig. 3b, 3f e 3k).
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1036

1037  Figura 4. Arvore filogenética das espécies estudadas de acordo com a megafilogenia “PhytoPhylo” (Qian and Jin 2016).
1038 Os simbolos representam o padrdo de lenticelas encontrado: A arranjo pouco denso de células de enchimento ndo
1039  suberizadas e presenca de amplos espagos intercelulares e formacdo de uma camada de oclusdo ao fim da estagio de
1040  crescimento; e tecido de enchimento estratificado, formando camadas de oclusdo alternadas a camadas de tecido de
1041  enchimento.

1042

1043
1044
1045
1046

1047

65



1048

1049

Tabela 3. Distribuicdo das principais caracteristicas anatdmicas da madeira observadas entre as 14 espécies estudadas.

Células  contendo
Espécie Compostos fenélicos Reservas de amido Canais secretores Cristais Tipo de lenho
mucilagem
A. cearensis Periderme e tecidos da lenticela Ausente Ausente Ausente Cértex e floema secundario Parenquimatico
A. colubrina Periderme e tecidos da lenticela Cortex, floema primario e Ausente Ausente Cértex, floema primario e secundéario Esclerenquimatico
secundario e xilema secundario
A. pyrifolium Periderme e tecidos da lenticela Cortex, floema priméario e Ausente Ausente Cértex e floema secundario Esclerenquimatico
secundario e xilema secundario
B. cheilantha Periderme, tecidos da lenticela, cortex, Xilema secundario Ausente Ausente Cortex Esclerenquimatico
floema primario e secundario
C. hastata Tecidos da lenticela e cortex Xilema secundério Ausente Ausente Ausente Parenquimatico
C. leptophloeos Periderme, tecidos da lenticela, cortex e  Ausente Ausente Floema secundério Cértex e floema secundério Parenquimatico
floema primario e secundario
C. nordestinum Periderme, tecidos da lenticela e cortex Cortex, floema primario e Ausente Ausente Ausente Esclerenquimatico
secundario e xilema secundario
C. vitifolium Periderme, tecidos da lenticela e cortex Xilema secundério Ausente Ausente Cértex, floema primario e secundério Parenquimatico
H. impetiginosus ~ Ausente Cortex, floema primario e Ausente Ausente Cortex, floema primario e floema Esclerenquimatico
secundario e xilema secundario secundario
L. ferrea Periderme, tecidos da lenticela, cortex e Floema secundario e xilema Ausente Ausente Ausente Esclerenquimatico
floema secundario secundario
M. tenuiflora Periderme e tecidos da lenticela Cortex, floema primario e Ausente Ausente Ausente Esclerenquimatico
secundario e xilema secundario
P. marginatum Periderme, tecidos da lenticela, cdrtex, Floema primario e secundarioe  Cortex, floema  Ausente Cértex e floema primario Parenquimatico
floema primério e secundario xilema secundario secundario e Xilema
secundario
P. retusa Periderme e tecidos da lenticela Cortex, floema primario e Ausente Ausente Floema secundério Parenquimatico
secundario e xilema secundario
S. joazeiro Periderme e tecidos da lenticela Cortex, floema primario e Ausente Ausente Cértex e floema secundério Esclerenquimético

secundario e xilema secundario
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Figura 5. Eletromicrografias evidenciando a presenga de camada de oclusdo (a-d), formada por células suberizadas e
compactamente arranjadas, e seu rompimento (e-h) pela producéo de novas células de enchimento em lenticelas diferentes
de um mesmo individuo de: (a) e (e) A. cearensis; (b) e (f) A. colubrina; (c) e (g) C. leptophloeos; (d) e (h) P. retusa.
Escalas = (a) 25 um; (b), (e), (f) e (h) 50 um; (c), (d) e (g) 100 um. (CT = tecido do suber; CL = vestigios de camadas de

oclusdo rompidas).
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Discussao

As caracteristicas morfoldgicas e anatdmicas das lenticelas, assim como do caule, diferiram de
forma marcante entre as espécies, com algumas apresentando tracos peculiares e Gnicos. Juntamente
com a disposicdo das lenticelas, a estrutura e organizacao do tecido de enchimento foram diferentes
entre os individuos. Varia¢cBes no tamanho das celulas de enchimento e a maneira como estas séo
projetadas na superficie do caule, assim como a alternancia estrutural (i.e. formagdo de camadas de
oclusdo), quando presente, foram caracteristicas importantes. Da mesma forma que as lenticelas, o
caule apresentou diferentes padrdes anatdbmicos, como presenca e posicdo de compostos fenolicos,
mucilagens, canais, cristais e estrutura do xilema, mas também morfoldgicos, relacionados
classificagdo do ritidoma. Desta forma, os resultados s&o discutidos em termos estruturais e
morfoldgicos, associados a caractetizacdo dos diferentes modelos encontrados, e também funcionais,

avaliando a estrutura anatémica das lenticelas e caules em resposta ao ambiente.

As lenticelas sdo estruturas constituidas de maneira semelhante em todas as espécies, entretanto
sua organizacdo anatémica e morfoldgica difere consideravelmente, podendo apresentar uma vasta
diversidade, mesmo em diferentes 0rgaos e espécies intimamente relacionadas (De Candolle 1839;
Neger and Kupka 1920; Neger 1922). Essas estruturas vém sendo estudadas h& cerca de 200 anos e
apresentam funcOes e adaptacOes distintas conforme as pressdes ambientais externas, sendo bem
retratadas pela literatura em plantas de ambientes Umidos e alagados, contudo pouco se sabe a respeito

da existéncia, padrdes e papel funcional das lenticelas em ambientes aridos e semiaridos (Pereira et al.
in prep).

Entre as espécies estudadas houve uma predominancia de ritidomas classificados como
lenticelados, demonstrando que plantas lenhosas em florestas tropicais sazonalmente secas como a
Caatinga podem apresentar muitas lenticelas distribuidas ao longo do caule. De forma geral, as
lenticelas se mostraram proeminentes em grande parte das espécies, com exce¢do de A. cearensis e C.
nordestinum, com estruturas levemente proeminentes e ndao-proeminentes em H. impetiginosus e P.
retusa (Fig. 1). A proeminéncia € inteiramente ligada a concentracdo de tecido de enchimento
externamente a abertura da lenticela, o qual é substituido regularmente durante toda a vida da planta
em decorréncia da atividade do felogénio. Em espécies com periderme bem desenvolvida, é possivel
que as lenticelas fiquem imersas nas muitas camadas de tecido de suber produzidas, podendo, ou néo,
se tornar protuberantes com o tempo. Essa suposi¢cdo estd em concordancia com as espécies

mencionadas, sendo melhor observada por meio de cortes transversais (Fig. 2d, 2f, 2j e 2m).
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A proximidade de ocorréncia das lenticelas, por outro lado, pode ser percebida com clareza no
material fresco (Fig. 1), aparentando ter relacdo com a densidade e tamanho, com ritidomas
lenticelados normalmente apresentando estruturas menores dispostas de forma congesta. Uma excegéo
foi vistaem A. pyrifolium, que embora possua ritidoma lenticelado, tem estruturas esparsas, o que pode
ser atribuido ao tamanho das lenticelas. Segundo Groh (2000), espécies com lenticelas maiores as
possuem em menor nimero no caule, havendo, dessa forma, uma menor densidade de estruturas; o
contrario também é observado. Esse trade-off ocorre igualmente para estdmatos e vasos condutores do
xilema, indicando uma relacdo entre estratégias de seguranca e eficiéncia de condutancia nessas
estruturas (Hetherington and Woodward 2003; Sperry et al. 2008; Franks and Beerling 2009; Pineda-
Garcia et al. 2015).

Em lenticelas poderiamos esperar a ocorréncia de padrdes similares, dessa forma uma menor
densidade de estruturas de maior tamanho refletiria em eficiéncia de condutancia, ou seja, nesse
contexto haveria uma difusdo de gases mais eficaz, entretanto as taxas de transpiragdo também seriam
maiores; por outro lado, espécies que apresentam lenticelas de menor tamanho distribuidas em maiores
densidades iriam representar um cenario de seguranca de condutancia, propiciando trocas gasosas em
escalas inferiores, se comparadas ao cenario anterior, porém uma menor taxa de transpiracdo. Algo
parecido foi reportado por Baas et al. (1983) enquanto analisava dados de taxa de transpiracdo e
densidade/didmetro de vasos condutores do xilema publicados por Zohary (1962): espécies com
maiores quantidades de vasos de menor didmetro apresentaram taxas de transpiracdo baixas, em
contrapartida espécies com menor densidade de vasos de maior diametro demonstraram maiores taxas
de transpiracdo. Em estdmatos também podemos observar um padrdo similar (Jones 1977; Franks and
Beerling 2009).

Esse trade-off pode estar ocorrendo em espécies lenhosas de ambientes aridos e semiaridos,
estando em concordancia com a maior presenca de ritidomas lenticelados para as espécies da Caatinga
retratadas nesse estudo. A existéncia de lenticelas menores distribuidas em maiores densidades ao
longo do caule nas espécies da Caatinga pode ser uma das estratégias utilizadas para minimizar a perda
de &gua por transpiracdo no caule, mantendo o balanco hidrico local em meio ao clima quente e seco
desses ambientes. Apesar disso, estudos fisioldgicos com individuos in vivo ainda sdo necessarios para
entender como a densidade e tamanho das lenticelas influenciam as taxas de transpiracéo e balango

hidrico em espécies que habitam florestas de climas secos e semiaridos como a Caatinga.

Dentre os tracos anatdmicos relacionados as lenticelas, a alternéncia estrutural foi o mais

marcante, variando em dois padrdes que diferem entre si principalmente em relacdo ao grau de
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estratificacdo do tecido de enchimento (i.e. quantidade de camadas de ocluséo alternadas com tecido
de enchimento). O primeiro padrdo, observado em A. pyrifolium, C. hastata, C. leptophloeos, C.
nordestinum e P. marginatum, esta em conformidade com o segundo tipo descrito por Wutz (1955)
para especies de Fraxinus, Quercus, Sambucus e Tilia. Esse tipo também ja foi observado em outras
espécies como Picea abies (Parameswaran et al. 1974; Rosner and Kartusch 2003) e Cercis
siliqguastrum (Kalachanis and Psaras 2007). Nesse padrédo, o tecido de enchimento possui sua forma
caracteristica e uma camada de oclusdo, composta por células de paredes suberizadas dispostas de
forma compacta, é formada apenas uma vez por ano, ao fim da esta¢do de crescimento (Wutz 1955;
Esau 1974). O segundo e ultimo padrdo, visto em A. cearensis, A. colubrina, B. cheilantha, C.
vitifolium, H. impetiginosus, L. ferrea, M. tenuiflora, P. retusa e S. joazeiro, corresponde ao terceiro
tipo descrito por Wutz (1955) para espécies de Prunus, Fagus, Betula e Robinia. Nesse padrdo a
alternancia estrutural é mais intensa, com varias camadas de oclusdo sendo formadas e rompidas pela
producdo de novas células de enchimento anualmente. Assim, esse padrdo denota lenticelas com alto
grau de estratificacao, indicando uma oscilacdo na atividade do felogénio e uma maior especializacao
(Wutz 1955; Esau 1974).

A alternancia estrutural € uma adaptacdo das lenticelas ja retratada por diversos autores (Stahl
1873; Costerus 1875; Parameswaran et al. 1976; Rosner and Kartusch 2003; Kalachanis and Psaras
2007). Essa condicdo ndo interfere na realizacdo de trocas gasosas ou aerossois de quaisquer naturezas
pelas lenticelas (Costerus 1875; Weber 1916; Jacob et al. 1989) e uma mesma planta pode ter estruturas
em diferentes estagios em um mesmo intervalo de tempo (Fig. 5; Zahlbruckner 1884), ou até mesmo
ndo apresentar mudanca alguma, como observado por Kalachanis & Psaras (2007) em Olea europaea.
Nesse caso, as células de enchimento tendem a ter paredes suberizadas e parecem estar em
conformidade com o tipo um descrito por Wutz (1955). Em lenhosas de ambientes temperados, as
camadas de oclusdo comecam a ser desenvolvidas no verdo, com propdsito de regular a transpiracao,
estando completamente formadas no inverno, estacdo de menor atividade vegetativa (Rosner and
Kartusch 2003; Kalachanis and Psaras 2007). Com a chegada da primavera e 0 aumento da
temperatura, a atividade do cambio € reestabelecida e a camada de oclusdo é rompida pela presséo da
producéo de novas células de enchimento. Sendo assim, a diminuicdo das taxas de transpiracéo durante

o0s periodos mais quentes parece ser a principal funcdo atribuida a camada de ocluséo.

A construcdo de camadas de ocluséo nas lenticelas em ambientes semiaridos como a Caatinga
pode ser de extrema importancia, assegurando a sobrevivéncia dos individuos em meio as estacGes
mais secas, principalmente através da reducdo da perda de agua por transpira¢do no caule. Como ja

citado anteriormente, a presenca de camadas de oclusdo ndo inviabiliza trocas gasosas ou quaisquer
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outras, uma vez que espacos intercelulares de cerca de 0.25 pum de largura ainda estardo presentes
(Jacob et al. 1989). Dessa forma, além de auxiliar na diminui¢do da transpiracdo, a presenca de
pequenos espacos intercelulares na camada de ocluséo pode ainda permitir a obtencdo de oxigénio por
meio das lenticelas durante as esta¢cdes mais secas em espécies que perdem suas folhas, ou seja, espécie
deciduas e semi-deciduas. Além disso, em plantas de caules fotossintetizantes, como P. marginatum,
as lenticelas podem desempenhar um papel significativo, servindo como rota para assimilacdo de CO>
(Langenfeld-Heyser et al. 1996), possibilitando que o individuo continue a realizar fotossintese mesmo
na auséncia de folhas. A fotossintese pelo caule é considerada uma forma otimizada de re-fixacdo de
CO2 por utilizar os recursos hidricos de maneira mais eficiente, evitando perdas desnecessarias
(Wittmann and Pfanz 2008).

Os dois padrdes de alternancia estrutural encontrados indicam que espécies da Caatinga
apresentam diferentes estratégias de acordo com as condi¢cdes ambientais experienciadas. A presenca
dessa adaptacdo nas lenticelas foi evidenciada, entretanto seu padrdo temporal de ocorréncia ainda é
desconhecido, destacando a necessidade de estudos ontogénicos. Os diferentes padrbes de lenticela
ndo parecem ter uma ocorréncia clara nos agrupamentos filogenéticos, indicando que essa e outras
caracteristicas das lenticelas podem evoluir através de convergéncias adaptativas relacionadas a
questdes espécie especificas e outras influéncias ambientais externas (Sultan 2015; Ravazzi et al.
2020). Isso pode ser exemplificado pela variancia dentro da familia Fabaceae, representada por sete
espécies, na qual houve a predominancia de um padrdo de lenticelas mais especializado (tecido de
enchimento estratificado), mas também a ocorréncia do padrdo onde ha possivelmente a formacéo de
uma camada de oclusdo apenas ao fim da estacdo de crescimento, em Cenostigma nordestinum. No
nosso estudo, todas as mudas estavam sendo irrigadas semanalmente em viveiro de mudas, o que nos
faz supor que outros sinais ambientais, além do déficit hidrico, sejam os sinais para inicio da formacéo
de camadas de oclusdo. Além disso, a influéncia das lenticelas na sobrevivéncia dos individuos e seu
papel durante as estacGes secas, seja na realizacdo de trocas gasosas ou assimilacdo de CO; na auséncia
de folhas, entre outras fungdes, ainda ndo ¢é esclarecido em florestas tropicais sazonalmente secas,

salientando também mais essa lacuna a ser preenchida.

A anatomia do caule revelou caracteristicas restritas a poucas espécies, como a presenca de
canais intercelulares em C. leptophloeos e mucilagem em P. marginatum. Um dos canais, localizado
no floema secundario, teve o conteudo reagindo positivamente ao PAS, indicando a possibilidade de
conter compostos polissacaridicos, 0 que parece inesperado, uma vez que canais intercelulares
geralmente estdo associados ao armazenamento de resinas ou 6leos, entre outros (Burger and Richter

1991). Apesar disso, canais semelhantes foram observados por Carlquist (1957) em folhas de
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individuos pertencentes ao género Argyroxiphium, aos quais foi atribuida a funcdo de reserva de
compostos pécticos, auxiliando a sobrevivéncia em ambientes xéricos. A presenca de mucilagem em
células do cortex e parénquima axial do xilema secundario em P. marginatum pode ter uma
funcionalidade semelhante, visto que indica a existéncia de reservas aquiferas, uma vez que compostos
mucilaginosos sdo conhecidos pela sua capacidade de retencdo de agua, desempenhando um
importante papel em plantas que vivem em ambientes aridos e semi-aridos (Fahn and Cutler 1992;
Nobel et al. 1992), sendo abundantes na familia Cactaceae (Calvente et al. 2008). Resultados similares
foram encontrados por Clifford et al. (2002) para espécies do género Ziziphus (Rhamnaceae).

Algumas caracteristicas foram comuns em quase todas as espécies, como a presen¢a de
compostos fendlicos, cristais e amido nas células parenquimaticas. A acumulagdo de compostos
fenolicos pode ser induzida por diferentes condi¢cdes ambientais, tendo importancia na inibicdo do
crescimento de fungos e bactérias nos tecidos vegetais (Lattanzio et al. 2012; Constabel et al. 2014;
Mauseth 2016). Esses compostos tém relevancia ainda maior em caules lenticelados, visto que estas
estruturas séo potenciais entradas para parasitas (Boddy and Rayner 1983; Franceschi et al. 2005). Os
cristais, por sua vez, sdo comumente formados nos idioblastos e tém vérias fun¢des especuladas, desde
armazenamento de célcio para regulacdo quando necessario, até protecdo contra herbivoria (Franceschi
and Horner 1980; Franceschi 2001; Franceschi and Nakata 2005). A forma e localizacdo dos cristais
pode variar entre as diferentes espécies, demonstrando que esse traco pode ser utilizado na
diferenciacdo taxonémica (Franceschi and Nakata 2005; Angyalossy et al. 2016). Reservas de energia
estdo presentes na maioria das espécies em forma de amido (Mauseth 2016). Apenas em A. cearensis
e C. leptophloeos nédo foi notada a existéncia de reservas de agucares em forma de amido, indicando
que estas espécies ndo armazenam esse COmMpOSto ou que as reservas em questdo ja haviam sido

utilizadas anteriormente a coleta de material para andlise.

Por fim, o lenho variou entre parenquimatico e esclerenquimatico, com seis e oito espécies
observadas para cada padrdo, respectivamente. Em ambos os padrdes, 0s vasos condutores tenderam
a ter um diametro reduzido, paredes mais espessas e agrupamento notavel, especialmente nas espécies
de lenho parenquimatico, caracteristicas comuns em ambientes aridos (Carlquist 1980, 1984, 1988;
Baas et al. 1983; Fahn and Cutler 1992; Pineda-Garcia et al. 2015). Adicionalmente, reservas de amido
foram observadas no parénquima axial e radial do lenho parenquimatico e esclerenquimatico, exceto
em A. cearensis e C. leptophloeos, nas quais ndo pode ser notada a presenca de reservas desse
composto em nenhum tecido. O lenho esclerenquimatico foi caracterizado principalmente pela
presenca de fibras, as quais conferem resisténcia estrutural, podendo também reforcar a parede dos

vasos quando dispostas ao redor destes, impedindo colapso (Mauseth 2016). O parénquima axial pode
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armazenar agua, assim como as fibras, enquanto o parénquima radial pode conter reservas de
carboidrados e outros nutrientes, sendo estas adaptaces importantes para plantas que vivem em
ambientes secos (Fahn and Cutler 1992; Poorter et al. 2014; Mauseth 2016).

Conclusédo

Nossos resultados indicam que ha uma diferenca entre as caracteristicas das lenticelas, assim
como do caule, em espécies lenhosas de ambientes secos, auxiliando na melhor compreensao e
identificacdo dessas 14 especies. Houve uma predominancia de ritidomas lenticelados compostos por
lenticelas menores distribuidas em maiores densidades ao longo do caule. Esse cenario pode indicar a
ocorréncia de uma estratégia de seguranca de condutancia, o que poderia estar propiciando uma
reducdo nas taxas de transpiracdo pelas lenticelas se compararmos a espécies com lenticelas grandes
distribuidas em menores densidades. Além disso, pudemos constatar a existéncia de dois padrdes de
alternancia estrutural de lenticelas entre as espécies estudadas, sugerindo que espécies distintas podem
adotar estratégias diferentes dependendo das condi¢es ambientais experienciadas na Caatinga. A
presenca de alternancia estrutural e construcao de camadas de oclusdo € uma caracteristica importante
para espécies de ambiente semiaridos, visto que propicia redu¢des nas taxas de transpiracdo durante
as estaces mais secas, podendo ainda permitir a realizacdo de trocas gasosas em espécies deciduas.
Observamos que ha predominancia das camadas de oclusdo nas lenticelas entre os diferentes
agrupamentos filogenéticos reconstruidos, com destaque para a familia Fabaceae, um grupo dominante
na Caatinga. Porém, foram observadas divergéncias quanto ao padrdo de lenticela encontrado,
sugerindo que esse carater varie entre as diferentes espécies de um mesmo agrupamento filogenético,
podendo indicar que a evolugdo da forma e do preenchimento da lenticela seja de certa forma flexivel,

e gque possivelmente relacione-se a outros trade-offs.
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Material Suplementar

Figuras Suplementares
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Figura suplementar 1. llustragdo de H. impetiginosus (ipé-roxo) representando (a) o0 método de plantio dos individuos em
canos de PVC com 1,0 m de comprimento e coleta de amostras. As amostras retiradas do caule principal possuiam cinco
centimetros de comprimento, amostrados a 10 cm da base, e foram coletadas ap6s o inicio do desenvolvimento do
crescimento secundario do corpo da planta, aos 8 meses de vida da arvore. (b) Separagdo de segmentos de cerca de 1 cm

da amostra principal de cada individuo para estudo anatdmico.
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