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TEIXEIRA, ROBERTA SILVA. Instituto Federal Goiano – Campus Rio Verde – GO, 

agosto de 2020. Coléteres foliares em Clusia burchelli Engl. e Clusia criuva Cambess. 

subsp. criuva (Clusiaceae). Orientadora: Valdnéa Casagrande Dalvi. Coorientador:  

Diego Ismael Rocha.  

   

Secreções de grande importância econômica e ecológica são amplamente estudadas em 

Clusiaceae, no entanto os relatos de estruturas secretoras conhecidas como coléteres, são 

escassos para o grupo. Assim, objetivamos caracterizar os coléteres foliares de Clusia 

criuva Cambess. subsp. criuva e de Clusia burchelli Engl., identificar os compostos 

químicos produzidos em diferentes estágios de desenvolvimento foliar e identificar a 

morfologia dessas estruturas. Folhas em diferentes estágios de desenvolvimento 

(meristemas com primórdios foliares, folhas adultas e folhas senescentes) foram coletados 

e processadas segundo técnicas usuais para microscopia de luz, incluindo testes 

histoquímicos; microscopia eletrônica de varredura e microscopia eletrônica de 

transmissão (Clusia burchelli). Nas duas espécies os coléteres ocorrem na face adaxial 

das folhas, na região de inserção com o caule. São avascularizados, possuem um 

pedúnculo curto, uma cabeça multicelular formada por um eixo central de células 

parenquimáticas e uma epiderme secretora, sendo classificados como coléteres do tipo 

padrão. No entanto, a maioria dos coléteres de Clusia burchelli são alargados da base até 

o ápice enquanto outros apresentam formato de cone. Em Clusia criuva subsp. criuva, os 

coléteres possuem um formato lacrimiforme e uma constrição na porção apical. Os testes 

histoquímicos evidenciaram a presença de polissacarídeos, pectinas, compostos fenólicos 

e alcaloides nos coléteres nos três estádios de desenvolvimento da folha em ambas as 

espécies. Proteínas foram evidenciadas na secreção e nas células da porção secretora de 

Clusia criuva subsp. criuva. Em Clusia burchelli foram encontrados ainda lipídios na 

secreção e gotas de óleo essencial no interior das células secretoras. A diferença na 

composição química da secreção pode estar relacionada com o ambiente onde as espécies 

ocorrem sendo Clusia burchelli endêmica do cerrado e Clusia criuva subsp. criuva 

ocorrente na Mata Atlântica ou pode ser características intrínsecas das espécies.  

  

PALAVRAS-CHAVES: Clusia, Coléteres, Guttiferae, Secreção.  

  

  

ABSTRACT   
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TEIXEIRA, ROBERTA SILVA. Instituto Federal Goiano – Campus Rio Verde – GO, 

agosto de 2020. Leaf colleters in Clusia burchelli Engl. and Clusia criuva Cambess. 

subsp. criuva (Clusiaceae). Orientadora: Valdnéa Casagrande Dalvi. Coorientador:  

Diego Ismael Rocha.  

  

Secretions of great economic and ecological importance are widely studied in 

Clusiaceae, however reports of secretory structures known as colleters are scarce for the 

group. Thus, we aim to characterize the leaf colleters of Clusia created Cambess. subsp. 

criuva and Clusia burchelli Engl., to identify chemical compounds produced at different 

stages of leaf development and to identify the morphology of these structures. Leaves at 

different stages of development (meristems with leaf primordia, adult leaves and 

senescent leaves) were collected and processed according to usual techniques for light 

microscopy, including histochemical tests; scanning electron microscopy and 

transmission electron microscopy (Clusia burchelli). In both species, colleters occur on 

the adaxial surface of the leaves, in the region of insertion with the stem. They are 

avascularized, have a short peduncle, a multicellular head formed by a central axis of 

parenchymal cells and a secretory epidermis, being classified as standard type colleters. 

However, most Clusia burchelli colleters are extended from the base to the apex while 

others are cone-shaped. In Clusia he created subsp. criuva, the colleters have a 

lacrimiform shape and a constriction in the apical portion. Histochemical tests showed 

the presence of polysaccharides, pectins, phenolic compounds and alkaloids in the 

secretion of colleters in the three stages of leaf development in both species. Proteins 

were evidenced in the secretion and in the cells of the secretory portion of Clusia created 

subsp. criuva. Clusia burchelli also found lipids in the secretion and drops of essential 

oil inside the secretory cells. The difference in the chemical composition of the secretion 

may be related to the environment where the species occur, Clusia burchelli being 

endemic to the cerrado and Clusia creating subsp. occurring in the Atlantic Forest or may 

be intrinsic characteristics of the species.  

KEY WORDS: Clusia, Colleters, Guttiferae, Secretion.  
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1. INTRODUÇÃO  

  

1.1. A família Clusiaceae  

A família Clusiaceae Lindley, composta por 27 gêneros cerca de 1.000 espécies (Judd 

et al. 2009), é dividida em duas subfamílias: Clusioideae e Kielmeyeroideae (Stevens 

2005). Clusiaceae apresenta distribuição cosmopolita, no entanto a maior diversidade nas 

regiões neotropicais (Kumar et al. 2013). No Brasil, as espécies estão distribuídas do Rio 

Grande do Sul ao Amazonas e são encontradas especialmente na Amazônia, Mata 

Atlântica e Cerrado (Brittich 2010). O catálogo de plantas e fungos do Brasil descreve a 

presença de 10 gêneros de Clusiaceae, compreendendo 123 espécies, sendo que destas 

43 são endêmicas. Entre os gêneros de maior ocorrência no Brasil estão os gêneros Clusia 

L. com 63 espécies e Tovomita Planch. & Triana com 30 espécies (Forzza et al. 2010).  

As espécies dessa família possuem hábitos bastante variados incluindo plantas 

arbóreas, epífitas, hemiepífitas ou, ocasionalmente lianas (Gustafsson 2000). Os 

caracteres vegetativos e florais possuem valor diagnóstico, principalmente em nível 

genérico e específico (Judd et al. 2009). Dentre as sinapomorfias da família destacam-se 

a produção de compostos químicos (por exemplo, xantonas, benzofenonas da classe dos 

compostos fenólicos e hidrocarbonetos, quinonas e proteínas) (Stevens 2001; Ruhfel et 

al. 2011).   

Clusiaceae é conhecida pelo o uso de látex da espécie Clusia insigns Mart. e de outras 

espécies dos gêneros Moronobea Aubl., Platonia Mart. e Symphonia L. para calafetar 

barcos, confeccionar máscaras, tochas entre outras utilizações (Steyermark et al. 1998). 

No entanto, o exsudato comumente denominado de látex foi recentemente identificado 

como resina (Alencar et al. 2020). Segundo esses autores, a resina pode variar muito em 

sua composição, entre espécies diferentes ou entre diferentes órgãos da mesma espécie, 

mas é sempre predominantemente terpênica. Assim, espécies de Clusia e alguns 

representantes do clado Clusióide não possuem látex mas sim ductos secretores 

resiníferos.  

As resinas florais também merecem destaque na família. Bittrich et al. (2010) relatam 

que as resinas, sendo assim classificadas pelo seu aspecto físico (óleo viscoso) e não 

químico, são conhecidas em duas famílias de angiospermas: Euphorbiaceae e Clusiaceae 

(espécies de Clusia L., Clusiella Planch. & Triana e uma espécie do gênero Tovomitopsis 

Planch. & Triana). Estruturas secretoras de resina são relatadas em flores de Clusia 

https://translate.googleusercontent.com/translate_f#12
https://translate.googleusercontent.com/translate_f#12
https://translate.googleusercontent.com/translate_f#12
https://translate.googleusercontent.com/translate_f#12
https://translate.googleusercontent.com/translate_f#11
https://translate.googleusercontent.com/translate_f#11
https://translate.googleusercontent.com/translate_f#11
https://translate.googleusercontent.com/translate_f#11
https://pt.wikipedia.org/wiki/Jean_Baptiste_Christophore_Fus%C3%A9e_Aublet
https://pt.wikipedia.org/wiki/Jean_Baptiste_Christophore_Fus%C3%A9e_Aublet
https://pt.wikipedia.org/wiki/Jean_Baptiste_Christophore_Fus%C3%A9e_Aublet
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valeorioi Standl. e em espécies de Kielmeyera  Mart. & Zucc., não sendo especificado 

qual a natureza dessas estruturas (Gustafsson et al. 2007; Hochwallner and Weber 2006) 

bem como em folhas dos gêneros Kielmeyera Mart. & Zucc., Vismia Vand., Hypericum 

L., Calophyllum L,, Clusia L., Tovomitopsis Planch. & Triana e Garcinia L. (Bittrich 

2010).   

Ecologicamente o “látex” protege a planta contra o ataque de microrganismos e a 

resina é usada pelas abelhas na construção de seus ninhos e protege também contra a 

invasão de microrganismos devido a ação bactericida de seus constituintes (Lokvam et 

al. 2000). Flores de ambos os sexos oferecem resina como recompensa (Lokvam et al.  

2000).   

  

  

1.2. O gênero Clusia  

Um dos maiores gêneros da família é o gênero neotropical Clusia, que consiste em 

300-400 espécies (Lüttge 2007) das quais 68 são encontradas no Brasil (Bittrich et al. 

2015). As espécies do gênero ocorrem desde a América Central até o sul do Brasil 

(Gustafsson et al. 2007). No Brasil o gênero possui ampla ocorrência sendo sua 

ocorrência confirmada para todas as regiões brasileira (Flora do Brasil 2020), se 

destacando ainda por sua importância ecológica (nas formações de restinga), medicinal 

e ornamental (Judd et al. 2009).   

Clusia apresenta uma grande importância para a medicina popular sendo 

frequentemente produzidas infusões a partir das partes aéreas (folhas e casca) as quais 

são usadas para o tratamento de problemas reumáticos, como purgativa e curar feridas 

(Corrêa 1984), para problemas estomacais (Silva 2010), anti-HIV e antifúngica 

(Machado 2002; Wu et al. 2014). Além disso têm sido investigados sua ação analgésica, 

antibacteriana, antiinflamatória, antioxidante, antiparasitária, antitumoral, citotóxica, 

imunomoduladora e hipolipidêmica com resultados promissores na maioria dos casos 

(Camargo 2002; Ferreira 2012).   

Dentre os princípios ativos relatados para o gênero destacam-se as benzofenonas 

poliisopreniladas, terpenoides, benzoquinonas, flavonoides (Andrade et al. 1998; 

Camargo 2002; Silva 2010; Anholetti et al. 2015) triterpenos, esteroides, ácidos 

tocotrienolóicos, bifenilas e xantonas (Camargo 2002; Ferreira 2012).   

  

https://pt.wikipedia.org/wiki/Carl_Friedrich_Philipp_von_Martius
https://pt.wikipedia.org/wiki/Carl_Friedrich_Philipp_von_Martius
https://pt.wikipedia.org/wiki/Carl_Friedrich_Philipp_von_Martius
https://pt.wikipedia.org/wiki/Zucc.
https://pt.wikipedia.org/wiki/Zucc.
https://pt.wikipedia.org/wiki/Zucc.
https://pt.wikipedia.org/wiki/Carl_Friedrich_Philipp_von_Martius
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1.3. Coléteres  

Além das glândulas de resina a presença de coléteres foi registrada para espécies da 

família Clusiaceae (Thomas 1991) principalmente para o gênero Clusia (Machado & 

Emmerich 1981; Thomas 1991; Bittrich 2010; Silva et al. 2019).   

Coléteres são estruturas secretoras externas encontradas na superfície adaxial de 

órgãos reprodutivos e/ou vegetativos jovens de um grande número de famílias (Thomas 

1991). Recentemente Vilhalva et al. (2016) relataram coléteres em órgãos subterrâneos 

de Galianthe grandifolia E.L. Cabral (Rubiaceae).   

A palavra coléter vem do grego colla, “cola”, indicando a secreção pegajosa desta 

estrutura constituída unicamente por mucilagem (Fahn 1979; Thomas 1991) ou uma 

mistura de mucilagem e substâncias lipofílicas (Fahn 1979, 1990; Kronestedt & Robards 

1991).   

 A função principal da secreção produzida por coléteres relaciona-se com a proteção 

de meristemas e órgãos em desenvolvimento, sendo estes lubrificados e protegidos contra 

dessecação (Thomas 1991). A porção lipofílica atua como dissuasivo contra 

microrganismos (Demarco 2005); repelente de insetos, impedimento aos herbívoros 

(Smith 1963; Curtis & Lersten 1974); defesa contra patógenos, e como um notável agente 

antimicrobiano, inibindo a proliferação de fungos e atividade bacteriana (Castro & 

Demarco 2008; Calvo et al. 2010; Cardoso-Gustavson et al. 2014).    

Observações relativas à duração funcional dos coléteres de Clusia langsdorffii 

reforçam a hipótese que essas estruturas oferecem proteção às folhas jovens, já que estão 

presentes apenas durante a fase em que as folhas em desenvolvimento são especialmente 

suscetíveis à desidratação (Paiva 2009). Mayer et al. (2011) defendem que o termo 

"coléter" é melhor utilizado como um conceito funcional, já que somente a composição 

e função do exsudato são pré-condições a sua caracterização. Além da função ecológica, 

a presença e o tipo de coléteres são importantes parâmetros taxonômicos e filogenéticos 

(Coutinho et al. 2015) dentre os quais destacam-se estudos com espécies de Apocynaceae  

(Thomas 1991; Demarco 2005), Aquifoliaceae (Thomas 1991; Gonzaléz and Tarragó 

2009), Euphorbiaceae (Thomas 1991; Vitarelli et al. 2015), Gentianaceae (Thomas 1991; 

Renobales et al. 2001), Rubiaceae (Lester 1974; Thomas 1991) e Leguminosae 

(Coutinho et al. 2015; Silva et al. 2017) entre outras.   
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3. OBJETIVOS   

  

3.1. Geral   

Compreender a estrutura anatômica dos coléteres foliares de duas espécies de 

Clusia identificando as principais classes de metabólitos secretados e as variações na 

estrutura e composição da secreção ao longo do desenvolvimento foliar.   

3.2. Específicos   

- Caracterizar por meio de avaliações morfoanatômicas os coléteres foliares de  

Clusia criuva Cambess. subsp. criuva e Clusia burchelli Engl.;  

- Descrever a micromorfologia dos coléteres;   

- Identificar através de testes histoquímicos a composição do exsudato de ambas as 

espécies;  

- Identificar os mecanismos de síntese e liberação da secreção de Clusia burchelli Engl.e;  

- Averiguar o desenvolvimento dessas estruturas secretoras bem como as possíveis 

mudanças na composição da secreção de acordo com o desenvolvimento foliar.   
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Abstract   

Clusiaceae species are known globally for the economic importance of their secretory 

structures; however, reports of colleters in the family are scarce. Therefore, in the present 

study, we characterised the leaf colleters in Clusia burchellii by investigating the nature 

of the major chemical substances of the secretions and the cellular aspects associated with 

the synthesis and release of the secretions. Meristem with leaf primordia and leaf samples 

at different developmental stages were collected, fixed in FAA (formalin, acetic acid, and 

50% ethanol), and examined under light and electron microscopy. Histochemical tests 

were performed to determine the nature of the secreted substances. Colleters of the 

standard type occur at the base of the petiole, are sessile or short pedunculated, and 

originate from protoderm and ground meristem cells. During leaf development, young, 

active, and whitish colleters become brownish and inactive at late developmental stages. 

Alkaloids and phenolic compounds were common in central axis cells. Proteins were not 

observed in the secretions; however, a mixture of hydrophilic and lipophilic substances, 

which can prevent water loss under hot tropical climates, were found. Secretion 

accumulation was observed in the periplasmic region of the secretory cells and in the 

subcuticular spaces. Cuticular pores were present especially in the apical portion of the 

colleters. Our data illustrate variations in the amounts of secretions throughout the leaf 

developmental stages and revealed some cellular aspects of the secretion mechanisms in 

the leaf colleters of C. burchellii.   

  

Keywords: Colleters, Clusiaceae, Guttiferae, Mucilage, Plant secretion, Ultrastructure  
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Introduction  

The term ‘colleter’ originates from the Greek word ‘kolla’ and was used for the 

first time by Hanstein (1848; Thomas 1991) to refer to the sticky substances secreted by 

the structure. The colleters may synthesize mucilage solely or a mixture of mucilage and 

resin (Fahn 1979; Thomas 1991), which has been interpreted as an adaptive strategy for 

protecting reproductive and vegetative meristems against desiccation (Fahn 1979; 

Thomas 1991; Mayer et al. 2011, 2013). In addition, it has been associated with symbiotic 

bacteria (Lersten 1974; Machado et al. 2015), where the secretion could act as a barrier 

against herbivores and pathogens (Miguel et al. 2006; Ribeiro et al. 2017), as well as 

facilitate gliding of surfaces over each other in the course of growth (Uphof 1962) or act 

as a lubricant during floral development (Leitão and Cortelazzo 2008).  



10  

  

According to some authors, the term ‘colleter’ is better used in a functional 

context, since only the chemical composition and function of the gland are considered in 

their characterization (Thomas 1991; Mayer et al. 2011, 2013; Ribeiro et al. 2017). 

Cardoso-Gustavson et al. (2014) also reported that the chemical composition of the 

exudate, morphology of the gland, its proximity to the developing organs, and secretory 

activity during the development of vegetative or floral organs must be taken into account 

when defining a gland as a colleter.   

Colleters are widely distributed among the angiosperms and were reported in 

about 60 families by Thomas (1991); the types and positions of colleters have been 

demonstrated to be useful taxonomic characteristics in different plant clades (Lersten 

1974; Rio et al. 2005; Simões et al. 2006; González and Tarragó 2009; Mayer et al. 2011; 

Silva et al. 2012; Coutinho et al. 2015; Lopes-Mattos et al. 2015; Vitarelli et al. 2015; 

Fernandes et al. 2016; Judkevich et al. 2017; Ribeiro et al. 2017; Silva et al. 2017; Feio 

et al. 2018; Silva et al. 2019). In recent decades, an increasing number of studies have 

reported colleters in different groups, including first recordings of the structure in 

Anacardiaceae (Lacchia et al. 2016), Aquifoliaceae (Gonzalez and Tarragó 2009), 

Celastraceae (Mercandantes-Simões and Paiva 2013), Lecythidaceae (Paiva 2012), in 

monocotyledons (Leitão and Cortelazzo 2008; Mayer et al. 2011), and even in 

Thelypteridaceae, a monilophyte (Oliveira et al. 2017).  

In Clusiaceae, colleters were first reported by Thomas (1991), ), which opened 

path for morphofunctional description of Clusiaceae colleters and the identification of 

chemical characteristics of their secreted substances. To date, filiform colleters have been 

reported for Garcinia brasiliensis flowers (Leal et al. 2012) and lachrymiform colleters 

(cone shaped) for Clusia fluminensis and Clusia lanceolata leaf axes (Silva et al. 2019) 

and Clusia grandiflora petiole (Machado and Emmeric 1981; Bittrich 2003).   

Clusia burchellii Engl. is endemic to the Brazilian Neotropical savanna (i.e., 

Cerrado sensu lato), especially in rocky fields (Bittrich et al. 2015). The rocky fields are 

characterised by rocky formations with altitudes often greater than 900 m; the soils are 

shallow with rapid drainage, acidic, low organic matter content, and nutrient-poor and 

originate from the decomposition of quartzite and arenite rocks (Ribeiro and Walter 

2008). The rocky field environments experience dry and rainy seasons with daily 

temperature fluctuations, occasional fires events, constant winds, and intense solar 

radiation (Goodland and Ferri 1979; Ratter et al. 1997; Simon et al. 2009).  
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Despite the extensive recent studies on colleters, very few studies have explored 

correlations between the composition of the secretions and the plants’ environments 

(Tresmondi et al. 2015, 2017; Faria et al. 2019). In the case of C. burchellii, the 

occurrence of colleters has not been reported or observed; however, the observation of 

copious secretions that cover the apical meristems and young leaves has led us to 

hypothesize that the species has colleters. Consequently, considering the biological 

importance of colleters and the relative scarce information on the secretory structure in 

Clusiaceae, the objective of the present study was to characterize the morphoanatomy of 

C. burchellii leaf colleters and to investigate the major chemical compounds in the 

secretions, as well as the cellular aspects associated with the synthesis and release of the 

secretions.  

  

Material and methods Collection area and plant material sampling  

The Parque Estadual da Serra dos Pireneus is located within the municipalities of 

Pirenópolis, Cocalzinho de Goiás, and Corumbá de Goiás, in the state of Goiás, Brazil, 

with a maximum altitude of 1.385 m at Pico dos Pireneus. The vegetation includes several 

Cerrado phytophysiognomies such as the Cerrado sensu stricto, clean field, dirty field, 

humid semideciduous forest, gallery forest, and rock field formations (Siqueira 2014).   

Leaf samples were collected at three development stages (young, adult, and 

senescence) from three C. burchellii individuals in areas of rock fields near Pico dos 

Pireneus (15° 47' 15" S 48° 50' 16" W). Here, young leaves refer to the meristem with 

leaf primordia, adult leaves refer to the fully expanded leaves, and senescent leaves refer 

to those with typical brown colouring. Reproductive branches were herborised and placed 

at the HRV (Rio Verde Herbarium) at the Instituto Federal Goiano, campus Rio Verde, 

Goiás, Brazil under accession numbers IFRV 607, IFRV 1070, IFRV 1071.  

  

Light microscopy   

The collected samples were fixed in FAA (formalin, acetic acid, and 50% ethanol; 

1:1:18 by volume) for 24 h (Johansen 1940) for histological characterisation or NBF 

(neutral buffered formalin) in 0.1 M sodium phosphate buffer (pH 7.0) (Lillie 1965) for 

histochemical studies. Fresh material was also used for histochemical tests. After 24 

hours, all fixed samples were stored in 70% ethylic alcohol, dehydrated in an ethanol 

series, and then embedded in (2-hydroxiethyl)-methacrylate (Historesin embedding kit, 
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Leica TM, Heidelberg, Germany). Transverse and longitudinal sections (7 µm-thick) 

were obtained using a rotary microtome (Modelo 1508R Logen Scientific) using the 

lowprofile steel blades. The sections obtained from the material fixed in FAA were 

stained with toluidine blue (O'Brien and McCully 1964) and mounted on resin (Permount, 

Fisher Scientifc, New Jersey, USA). The sections of the samples fixed in NBF were 

separated to perform the histochemical tests.  

  

Histochemical tests   

The samples fixed in NBF and embedded in historesin were subjected to the 

following histochemical tests: Periodic acid Schiff (PAS) staining (MacManus 1948) for 

total polysaccharides; ruthenium red (Gregory and Baas 1989) staining for 

pectins/mucilage; Sudan III (Pearse 1985) staining for total lipids; xylidine Ponceau  

(O’Brien and McCully 1981) and Coomassie Brilliant Blue (Fisher 1968) staining for 

protein; ferric chloride staining for phenolic compounds (Johansen 1940); and the  

Wagner’s reagent test (Furr and Mahlberg 1981) for alkaloids. The Nadi reagent test for 

essential oils and resins (Davis and Carde 1964) and neutral red test under fluorescence 

(Kirk 1970) for total lipids were carried out using hand-sectioned fresh material. Samples 

not treated with the reagents were also observed under light microscopy. All observations 

were made under a light microscope (model BX61, Olympus Optical, Tokyo, Japan) 

equipped with an image capture system.  

  

Scanning electron microscopy   

For scanning electron microscopy (SEM) examinations, leaf samples were fixed using  

Karnovsky’s fixative (0.1 M sodium phosphate buffer, pH 7.2) (Karnovsky 1965) and 

dehydrated in acetone series to wash out the secretions, and critical-point dried (Bozzola 

and Russel 1992) using CO2 in Autosamdri® (model 815, A Series A). Subsequently, the 

samples were sputter-coated with gold using a Denton Vacuum, Desk V. Observation and 

image capture were performed using a scanning electron microscope (Jeol, JSM – 6610), 

equipped with Energy-Dispersive X-Ray Spectroscopy (EDS) and NSS Spectral Imaging 

(Thermo scientific, USA).  
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Transmission electron microscopy   

For ultrastructure analysis, the materials were fixed for 24 h in Karnovsky’s 

fixative (pH 7.2 in 0.1 M sodium phosphate buffer) (Karnovsky 1965) and post-fixed in 

1% osmium tetroxide in the same buffer for 2 h. Dehydration was carried out in a 

progressively increasing acetone series and embedding was in Epon. Ultra-thin sections 

(70 nm) were contrasted with 2% uranil acetate, 0.2% lead citrate, and analysed under a 

transmission electron microscope (JEOL, JEM 2100), equipped with EDS and operated 

at 80 kV.   

  

  

Results Colleter distribution   

The colleters of C. burchellii occurred at the bases of petioles, facing up toward 

the adaxial surface (Fig. 1). The colleters were whitish when young, i.e., when present in 

the young leaves, with abundant, translucent, and sticky secretions (Fig. 1a, b). In the 

adult leaves, the colleters were yellowish with a brownish apex (Fig. 1c), and reduced 

secretions (Fig. 1d). In the senescent leaves, the colleters turned brownish (Fig. 1e), with 

minimal secretions (Fig. 1f).  

  

Ontogeny and colleter structure  

The colleters of C. burchellii exhibited asynchronous development. Colleters at 

the initial developmental stages were fully differentiated, and senescent colletters were 

already present in leaf primordia (young leaves) (Fig. 2a-c).   

The origin of the colleters involves protodermal and ground meristem activity 

(Fig. 2a). At the initial stages of development, intense cell division occurred in both 

meristem tissues (Fig. 2 a, b), in which all cells had a polygonal shape and typical 

meristem features such as dense cytoplasm and voluminous nucleus (Fig. 2a). Afterward, 

the ground meristem cells lengthened and initiated the formation of the colleter central 

axis (Fig. 2b), while the protodermis cells continued to divide and expand. The secretory 

phase only began after the fully expanded colleter stage, when it was possible to 

differentiate between palisade secretory epidermis and central axis cells (Fig. 2c, d).   

The colleters were classified as standard type, although they were wide from the 

base to the tip (Fig. 2d, e) or had a dilated base and a tapered tip, similar to a cone shape 

(Fig. 2d, f). The colleters were not vascularised (Fig. 2g), generally sessile, or short 
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pedunculated (Fig. 2d-f). They had a secretory portion formed by an elongated 

parenchyma axis with upper layers of juxtaposed cells forming a palisade (Fig. 2d, g), all 

covered with an evident cuticle (Fig. 2h). Numerous pores were observed in the cuticle, 

especially in the apical portion of the colleters (Fig. 2i).  

  

Histochemical analysis  

The colleters were yellowish, especially in the secretory cells (Fig. 3a), which 

intensified with progression of the leaf developmental stages. Polysaccharides were found 

in the secretory cells (Fig. 3b); however, the highest levels of accumulation of the 

secretion were observed at the initial stages of leaf development. Lipids were observed in 

the secretion (Fig. 3c), while drops of essential oil (bluish colouring) occurred in the inner 

layers of the palisade epidermal cells (Fig. 3d). Phenol compounds and alkaloids were 

found predominantly in the cells in the central axis (Fig. 3e, f) from the meristemic to the 

senescence stages of the leaves. Minor increases in the substances were observed with 

progression of the leaf developmental stages. There were no proteins in the secretions 

(Fig. 3g, h).  

  

Ultrastructural organisation  

There were cytological differences between the epidermal and central axis cells 

of the colleters (Fig. 4). The secretory epidermal cells exhibited characteristics associated 

with high metabolic activity, with a high nucleus cytoplasm ratio, voluminous nuclei, 

conspicuous nucleoli, and dense cytoplasm rich in organelles (Fig. 4a). Mitochondria and 

Golgi apparatus were differentiated, and these were the major and most abundant 

organelles in the cells, in addition to free ribosomes (Fig. 4b). Small vacuoles with dense 

inclusions were also observed (Fig. 4c).  

Unlike the secretory cells, the cells of the central axis of the colleter were in a 

vacuolisation process (Fig. 4d). The cells had large and numerous vacuoles filled 

completely with osmiophilic substances (Fig. 4d) and some organelles with mitochondria 

and chloroplasts (Fig. 4d, e). Plasmodesma were also observed, facilitating 

communication among adjacent cells (Fig. 4e).  

During the secretion process, the epidermal cells presented dense cytoplasm, and 

hyalin was observed in the periplasmatic regions of the secretory cells (Fig. 4f and g). In 

the cytoplasm, Golgi apparatus active in vesicle production and reticuli were present on 
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the periphery of the cells (Fig. 4h, i) and paramural bodies were observed in the 

periplasmic space (Fig. 4i)   

The outer cell wall had three ultrastructurally distinct layers: a basal 

polysaccharide rich layer, a cuticular membrane subdivided into arborescent and 

reticulated layers, and a thin cuticle proper (Fig. 4j). Cuticle pores were observed on the 

surfaces of colleters, and they might be involved in secretion release mechanisms (Fig. 2 

i).  

  

Discussion  

Based on the structural and histochemical analyses, composition of the secretion, 

and location of the structures, the present study confirmed that the secretion observed in 

the field covering the meristems and young leaves of C. burchellii is produced by 

colleters.  

The mixed origin of C. burchellii colleters, involving protoderm and fundamental 

meristem, has been reported widely for colleters in different taxa (Thomas 1991; Coelho 

et al. 2013; Muravnik et al. 2014; Judkevick et al. 2017) including other species of Clusia 

(Silva et al. 2019). Conversely, reports are increasingly emerging of colleters with 

exclusively protodermal origins (Mayer et al. 2011; Silva et al. 2012; Cardoso-Gustavson 

et al. 2014; Dalvi et al. 2014; Coutinho et al. 2015; Lacchia et al. 2016; Silva et al. 2017; 

Ballego-Campos and Paiva 2018; Almeida and Paiva 2019). The data confirm the 

ontogenetic differences, in contrast to literature that does not consider colleters as 

trichomes but as projections formed from epidermal and subepidermal tissues (Evert 

2013). The phylogenetic implications of the two origins (mixed or simply protodermal) 

are not elucidated.   

The C. burchellii colleters are anatomically classified as standard type colleters. 

Standard type colleters comprise of a secretory palisade epidermis covering a 

nonsecretory central axis, which may or may not be vascularised with xylem and phloem 

(Lersten 1974), and are the most common type of colleter reported in literature. 

According to Robbrecht (1988), standard colleters may be conical, cylindrical, round, or 

pad-like, with the first being the most common. Silva et al. (2019) classifies the colleters 

from C. fluminensis and C. lanceolata as lachrymiform colleters, a term proposed by 

González and Tarragó (2009). In the present case, we could conclude that the colleters in 

the three Clusia species are distinct, which could facilitate taxonomic work in the group. 
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However, the lachryform terminology adopted by Silva et al. (2019) is based on the shape 

of the colleter, which could be classified as a standard type colleter based on its anatomy 

(Lersten 1974). It reveals terminological confusion between type and shape of the 

colleter, especially in relation to the standard, reduced standard, and filiform colleter 

types. Herein, we propose that the colleter classification should be based on the sectioned 

material, as well as on surface analysis (SEM). Although they seem subtle, classification 

approaches that take only colleter shape into account could lead to inaccurate colleter 

type categorisation.  

 C. burchellii have colleters with no vascularisation. Two hypotheses have been proposed 

with regard to vascularisation in colleters. Thomas (1991) proposed that it is always 

connected to the organ to which it is attached. Conversely, Carlquist (1969) reviewed the 

evolutionary interpretations of floral structure and proposed that the vascular tissue bear 

a certain relationship with organ size. Data on vascularisation of colleters in Clusiaceae 

are still scarce, and the characterisation of the structures in other species of the family 

could enhance our understanding of the development and evolution of the structure in the 

group.  

The shift in colour of the colleters from white or translucent to pale yellow at the 

base, and brownish at the tip to complete blackening, as observed in C. burchellii, has 

similarly been reported in different species, and is associated with the termination of 

secretory activity and the initiation of senescence (Thomas and Dave 1989a, b, 1990; 

Thomas 1991; Appezzato-da-Glória and Estelita 2000; Paiva 2009; Dalvi et al. 2014; 

Coutinho et al. 2015; Silva et. al 2017).   

Different authors have associated the changing of colouring in colleters with 

phenolic compound production (Thomas and Dave 1990; Thomas 1991; Appezzato-

daGlória and Estelita 2000). In C. burchellii, we observed increasing levels of 

accumulation of phenolic compounds and terpenoids in the cells of the central axis, which 

could corroborate the change in colour observed. According to Muravnik et al. (2014), 

phenols and terpenoids act as antibacterial, fungicidial, and insecticidal barriers.  

Proteins were not observed in the secretions of the C. burchellii colleters; however, a 

mixture of hydrophilic (polysaccharides) and lipophilic (lipids) substances was found. 

The species is found in rocky field areas where the climate is hot and dry in some 

periods of the year. According to Appezzato-da-Glória and Estelita (2000), the 

occurrence of colleters and the synthesis of highly hydrophilic polysaccharides can 
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prevent water loss under hot tropical climates, such as the Cerrado domain. The premise 

has been reinforced in studies comparing the components of secretions in Rubiaceae 

species growing in forests and savanna (Tresmondi et al. 2015, 2017). The authors 

reported differences in secretions, with hydrophilic secretions being predominant in 

forest species and lipophilic or mixed secretions being dominant in savanna species. 

According to the authors, the high proportions of Rubiaceae species from savannas with 

apices covered with colleters’ lipid exudates could be in response to environmental 

conditions such as elevated temperatures, prolonged drought periods, and high rates of 

solar radiation. Conversely, Faria et al. (2019) did not observe differences in the 

compositions of the secretions of Salicaceae species between the cerrado and forest.   

Overall, the presence of colleters represents an adaptive strategy, since the 

polysaccharide secretions seal the young leaves and protecting the meristem and buds 

against dehydration during dry periods, which is one of the primordial functions 

associated with the colleters (Fahn 1979; Thomas 1991). The lipid compounds may 

facilitate the prevention of water loss and fungal or microorganism infestation (Fahn 

1979; Mayer et al. 2013). Clusia is a genus distributed in diverse ecosystems and the 

comparison of secretions under different environments could reveal the potential adaptive 

strategies of the species.  

The ultrastructural analysis revealed differentiation between epidermal and axis 

colleter cells in C. burchellii, since they exhibited several cytological differences. Unlike 

in the axis cells, the cytological features observed in the epidermis, such as dense 

cytoplasm, prominent nuclei, a large number of mitochondria, and small vacuoles, may 

be interpreted as signs of high metabolic activity and the secretory activity carried out by 

the cells. Such features have also been reported in secretory tissues in colleters of other 

plant species (Coelho et al. 2013; Oliveira et al. 2017; Ballego-Campos and Paiva 2018; 

Almeida and Paiva 2019). The abundance of mitochondria and the low amount of starch 

and reserve compounds demonstrated the high energy demands of the secretion and 

release processes.   

During the secretory process, the presence of the Golgi apparatus in epidermal 

cells, which participated in the production of dictyosomal vesicles, and their high number 

near the plasma membrane indicated the release of materials from the apoplast, and a 

granulocrine secretion mechanism in the colleters (Fahn 1979, 2000). These observations, 

in addition to the accumulation of secretions observed in the periplasmic space of 
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epidermal cells and beneath the cuticle, are consistent with the secretion mechanism 

proposed by Paiva (2016), in which the pressure exerted by secretions accumulated in the 

periplasmic space facilitates the passage of secretions through the cell wall, followed by 

their release. Notably, the external periclinal cell walls of the colleters of C. burchellii, 

consisted of layers with apparently different arrangements and composition. The dynamic 

structure of the cell wall potentially facilitates, in part, the transport of the secretions.  

Under SEM, pores were observed in the C. burchellii colleter cuticle. Speculations 

that secretion are released through pores or cuticle rupturing are common in literature 

(Souza 2014; Silva et al. 2017). Some authors contend that even when pores are not 

observed, the distension of the cuticle is an indication that the secretions are released via 

cuticle rupture (Mercandes-Simões and Paiva 2013; Silva et al. 2017). The cuticle rupture 

appears to be a consequence of mucilage expansion following hydration, as reported by 

several authors (Bower 1926; Gutterman et al. 1967; Oliveira et al. 2017). Other authors 

have reported that secretions are accumulated in periplasmic spaces or subcuticle spaces 

before being released to the exterior through the cell wall, without the breaking of the 

cuticle, which is permeable (Canaveze and Machado 2015). Here, we contend that the 

secretions were released through pores because cuticle rupture was not observed. 

However, the precise mechanism of secretion export remains unclear. Similarly, in C. 

lanceolata, ruptures were not observed in the cuticle, and the researchers suggested that 

more external layers of the cell wall are involved in the release of substances (Silva et al. 

2019).   

In summary, in the present study, we have described the morphoanatomical 

structure and cellular aspects associated with the secretion mechanisms of C. burchellii 

leaf colleters and explored the relationships between the nature of the secretions and the 

ecological environment. The results could enhance our understanding of the diversity and 

function of secretory structures in Clusiaceae, especially colleters, a gland that has been 

hardly reported in the family.  
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Figure captions  

  

Fig. 1 Distribution of colleters in vegetative apex and leaves of Clusia burchelli observed 

by photographs (a, c, e) and under scanning electron microscopy (b, d, f). Vegetative apex 

(a, b). Note the wet aspect of the vegetative apex showing the translucent and abundant 

secretion (asterisks) of the young colleters distributed at the base of the apex (arrow). 

Colleters located at the base (ellipse) of adult (c, d) and senescent leaves (e, f). Bars = a, 

c, e 10mm; b 200 µm; d 500 µm; f 100 µm  
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Fig. 2 Ontogeny and structural characterisation of Clusia burchelli colleters. Light (a-d, 

g, h) and scanning electron microscopy (e, f, i). Early stages of colleter development (a- 

c). Note the protoderm cells (white arrow) and the cells from the lower layers (a). Colleter 

at secretory phase, showing typical palisade epidermal cells (ep) with dense cytoplasm 

and the parenchyma central axis cells (ax) (d). Morphological variation of colleters (e, f). 

Cross section from the colleter, showing the multiple epidermis (ep) and the central axis  

(ax) (g). Histochemical test with Sudan III, showing cuticle of the colleter (black arrow)  

(h). Cuticular pores (i). Bars = a, b 50 µm; c, e, h 100 µm; d 500 µm; f, g 200 µm; i 2 µm  
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Fig. 3 Histochemical characterisation of Clusia burchelli colleters. Longitudinal section 

of leaf colleters subjected to several histochemical reagents. Control (a). reaction with 

Periodic acid Schiff’s reagent; total polysaccharides stain magenta (b), Lipid (asterisks) 

detected by Neutral red reagent (c). Essential oil (arrow) observed in secretory cells using 

Nadi reagent (d). Alkaloids (e) and phenolic compounds (f) stained brown in the central 

axis cells by Wagner’s reagent and Ferric choride tests, respectively. Negative reaction 

for proteins by Coomassie Brilliant Blue (g) and Xylidine Ponceau (h) tests. 

Abbreviations: ep epidermis; ax central axis cells. Bars = Bars = a, b, d, f, g, h 200 µm; 

c, e 500 µm  
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Fig. 4 Ultrastructural characterisation of Clusia burchelli colleters. Epidermal cells (a-c) 

showing large nuclei (n) with a conspicuous nucleolus (nu) (a), dense cytoplasm with 

differentiated organelles (b) and small vacuoles with electron-dense matrix with a 

flocculent character (c). Central axis cells (d, e) showing large and numerous vacuoles 

with electron-dense matrices (d). Note the plasmodesma (arrowhead) distributed 

throughout cell wall (e). General view showing the cytological differences between 

epidermal cells (ep) and central axis cells (ax) during the secretory phase (f). Note the 

hyaline secretion deposited in the periplasmic space of secretory cells (asterisks) (f, g). 

Epidermal cells during the secretory phase (h-j). Note the abundance of Golgi apparatus 

(g) and vesicles (white arrow) forming the periplasmic space by depositing the secretion 
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(h, i). The outer cell wall with three distinct layers: a basal polysaccharide rich layer (pol); 

a cuticular membrane subdivided into arborescent (ar) and reticulated layers (ret); and a 

thin cuticle proper (cp) (j). Secretion deposition below the proper cuticle layer (j). Bars = 

a, d, g 5 µm; b, c, e, h, i 1 µm; f 10 µm; j 500 nm  
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Da origem à senescência: variações na estrutura e na composição da secreção dos 

coléteres foliares de Clusia criuva Cambess. subsp. criuva (Clusiaceae)   
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Resumo  

Coléteres produzem uma secreção pegajosa constituída por mucilagem ou por uma 

mistura de substâncias hidrofílicas e lipofílicas com a função de proteção de meristemas 

e órgãos em desenvolvimento contra danos bióticos e abióticos. Em Clusiaceae essas 

estruturas são pouco estudadas. Essa pesquisa descreve a ontogenia dos coléteres foliares 

de Clusia criuva Cambess. subsp. criuva e identifica variações na estrutura e na 

composição do exsudato em diferentes estágios de desenvolvimento foliar (primórdios 

foliares recobrindo o meristema, folhas adultas e folhas senescentes). As amostras foram 

coletadas e processadas segundo técnicas usuais para microscopia de luz e microscopia 

eletrônica de varredura. Coléteres consistem em um eixo central não vascularizado, 

multicelular, parenquimatoso, recoberto por uma camada de epiderme secretora em 

paliçada. A secreção é liberada por rompimento da cutícula. Durante o desenvolvimento 

foliar mudanças na coloração, na estrutura e na abundância da secreção foram observadas. 

Assincronia no desenvolvimento foi perceptível nos primórdios foliares sendo 

observados desde coléteres em início de formação até coléteres em início de senescência. 

Nessa fase há abundância de secreção polissacarídica e proteica. Nas folhas adultas e 

senescentes há acúmulo de compostos fenólicos e alcaloides e ocorre degradação celular. 

As mudanças estruturais e na composição da secreção ao longo do desenvolvimento foliar 

enfatizam a função dos coléteres de proteção de meristemas e regiões em 

desenvolvimento.   

  

Palavras-chave: Coléteres, Clusia, Histoquímica, Secreção.  
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Introdução  

Com a evolução das plantas terrestres diversas formas de proteção permitiram 

uma maior capacidade de competição e resistência às adversidades ambientais garantindo 

a sobrevivência das plantas em diversos ambientes (Paiva & Machado 2006, Paiva 2016; 

Máximo & Demarco 2018). Uma dessas estratégias é a defesa química através dos 

compostos produzidos pelas estruturas secretoras (Máximo & Demarco 2018).   

Essas secreções, frequentemente relacionadas a defesa direta e indireta contra 

agentes bióticos e abióticos (Paiva 2016), podem ser soluções aquosas ricas em sais, 

aminoácidos e açúcares ou misturas com maior ou menor complexidade constituídas 

apenas por metabólitos primários ou por metabólitos primários e secundários (Ascensão 

2007, Paiva 2016). Apesar de haver mistura na composição química, há predominância 

de um composto ou grupo de compostos, o que sugere especificidade na atividade das 

células secretoras (Paiva 2016).   

Os coléteres são estruturas secretoras que produzem uma secreção composta 

predominantemente por mucilagem, ou uma mistura de mucilagem e terpenos e/ou 

resinas (Fahn 1979, Thomas 1991). Essa secreção, presente na superfície adaxial de 

órgãos vegetativos e reprodutivos, protege os meristemas e órgãos em desenvolvimento 

contra a dessecação (Thomas 1991), podendo agir como repelente de insetos (Smith 1963; 

Curtis and Lersten 1974), como um impedimento aos herbívoros e patógenos e como um 

notável agente antimicrobiano, inibindo a proliferação de fungos e atividade bacteriana 

(Castro and Demarco 2008; Calvo et al. 2010; Cardoso-Gustavson et al. 2014).   

No entanto, devido à função primordial desempenhada (proteção de órgãos em 

desenvolvimento) os coléteres tem desenvolvimento precoce sendo comum sua 

diferenciação, ápice da atividade secretora e até mesmo sua senescência anteceder o 

completo desenvolvimento do órgão onde essa estrutura está inserida. Sendo assim, 

poucos trabalhos enfocam a estrutura dos coléteres ao longo do desenvolvimento foliar 

buscando entender as alterações estruturais e na composição da secreção em decorrência 

do processo de senescência dos coléteres.   

Em Clusiaceae, família conhecida como Guttiferae (Judd et al. 2009), apesar das 

secreções de aparência leitosa serem comuns, os estudos envolvendo as secreções 

produzidas pelos coléteres são restritos a poucas espécies do gênero Clusia (Machado and 
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Emmerich 1981; Silva et al. 2019). Clusia é um dos maiores gêneros da família com 

300400 espécies (Lüttge 2007) das quais 68 são encontradas no Brasil (Bittrich et al. 

2015) distribuídas nos diferentes biomas (BFG 2015). Utilizamos Clusia criuva Cambess. 

subsp. criuva, ocorrente em uma área de Mata Atlântica, como modelo para descrever as 

variações na estrutura e na composição química da secreção ao longo do desenvolvimento 

foliar.    

  

Material e métodos  Local de coleta e amostragem  

Amostras da base dos primórdios foliares envolvendo o meristema apical caulinar, 

base de folhas completamente expandidas e folhas senescentes de seis indivíduos de 

Clusia criuva Cambess. subsp. criuva foram coletados no entorno do Parque Estadual da 

Pedra Azul, em Domingos Martins, no Espírito Santo (20º 24' S e 41º 01' W) (Fig. 1). O 

parque está inserido em uma área de Mata Atlântica abrangendo áreas de Floresta 

Ombrófila Densa Montana e Altimontana e Vegetação Rupestre (IEMA 2020) (Fig. 1). 

Os indivíduos de Clusia foram coletados à pleno sol, sobre afloramento rochoso, em uma 

região de transição de floresta para a área rupestre (Fig. 1). Ramos férteis foram 

herborizados e depositados no herbário do IF Goiano, campus Rio Verde (IFRV) sobre 

os números 1205, 1206 e 1207. A confirmação da identidade foi feita através de envio do 

material para especialista.   

  

Estudos anatômicos (Microscopia de Luz)  

As amostras coletadas foram fixadas em campo em FAA (formalina, ácido acético 

glacial e álcool etílico 70%, 1:1:18, v/v) (Johansen 1940) para caracterização estrutural e 

em FNT (formalina neutra tamponada) para aplicação de testes histoquímicos. Após 48 

horas, as amostras fixadas em FAA foram transferidas para álcool etílico 70% e as 

amostras em FNT passaram pelo processo de desidratação até sua estocagem em álcool 

etílico 70%.   

Posteriormente, as amostras foram desidratadas em série etílica, incluídas resina 

do tipo metacrilato (Historesin, Leica) e seccionadas no plano transversal e longitudinal 

(7μm de espessura) em micrótomo rotativo (Modelo 1508R, Logen Scientific) com 

utilização de aço descartáveis de baixo perfil. Os cortes obtidos do material fixado em  

FAA foram corados com azul de toluidina pH 4,8 (O’Brien et al. 1964) e as lâminas 

montadas com resina sintética (Permount). Os cortes das amostras previamente fixadas 

https://www.scielo.br/scielo.php?script=sci_arttext&pid=S2175-78602017000500935&lng=pt&tlng=pt#B6
https://www.scielo.br/scielo.php?script=sci_arttext&pid=S2175-78602017000500935&lng=pt&tlng=pt#B6
https://www.scielo.br/scielo.php?script=sci_arttext&pid=S2175-78602017000500935&lng=pt&tlng=pt#B6
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em FNT foram submetidos aos testes histoquímicos incluindo: reação de PAS para 

polissacarídeos totais (Jensen 1962); vermelho de Rutênio (Johansen 1940) para pectinas; 

cloreto férrico (Johansen 1940) para compostos fenólicos gerais; reagente de Wagner 

(Furr & Mahlberg 1981) para alcaloides; Sudan IV para lipídios totais (Pearse, 1985) e; 

Xylidine Ponceau (O´Brien and McCully 1981) para proteínas. Amostras não submetidas 

a testes histoquímicos ou corantes (branco) foram utilizadas para comparações. As 

lâminas montadas com resina sintética (Permount).  

As observações e a documentação fotográfica foram realizadas em microscópio 

Olympus (modelo BX61) equipado com sistema de captura de imagens, câmera DP-72 e 

fluorescência, do Laboratório de Anatomia Vegetal do Instituto Federal de Educação, 

Ciência e Tecnologia Goiano (IF Goiano, campus Rio Verde), Goiás, Brasil.   

   

Estudos micromorfológicos (Microscopia Eletrônica de Varredura - MEV)   

Para caracterizar a micromorfologia dos coléteres as amostras foliares foram 

fixadas em solução de Karnovsky (Karnovsky 1965) por 48 horas e estocadas em álcool 

etílico 70%. A seguir as amostras foram desidratadas em série acetônica e levadas para 

secagem ao ponto crítico (Bozzola & Russel 1992), utilizando-se equipamento 

Autosamdri®, 815, Series A. Posteriormente, as amostras foram fixadas em stubs com 

fita adesiva dupla face e metalizadas no sistema para deposição de filmes de ouro, Denton 

Vacuum, Desk V. A observação e a captura de imagens foram realizadas em microscópio 

eletrônico de varredura (MEV), Jeol, JSM – 6610, equipado com EDS, Thermo scientific 

NSS Spectral Imaging no Laboratório de Microscopia de Alta Resolução (LabMic) da 

Universidade Federal de Goiânia, campus Samambaia, Goiânia, Goiás, Brasil.  

  

Resultados  Variações na morfologia e na atividade secretora dos coléteres    

Os coléteres de Clusia criuva Cambess. subsp. criuva estão localizados na face 

adaxial das folhas, na região de inserção com o caule (Fig. 2). Nos primórdios foliares, 

recobrindo os meristemas observamos grande acúmulo de secreção (Fig. 2A-E) 

translúcida (Fig. 2A). Os coléteres são numerosos, diminutos, dispostos em duas ou três 

fileiras (Fig. 2E) e apresentam uma coloração esbranquiçada. Nessa fase do 

desenvolvimento foliar observamos assincronia no desenvolvimento dos coléteres (Fig. 

2E) com intensa produção e liberação da secreção via rompimento cuticular na porção 

apical do coléter (Fig. 2C-D) e início da senescência constatada pelo colabamento das 
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células da porção apical (Fig. 2F). Nas folhas completamente expandidas os coléteres 

adquirem coloração amarelada com o ápice amarronzado (Fig. 2G) e uma redução na 

quantidade da secreção é observada (Fig. 2H). Na porção apical, uma constrição separa o 

ápice amarronzado no qual colapso e rompimentos celulares são comuns (Fig. 2I). Por 

fim, os coléteres adquirem coloração escura (Fig. 2J) coincidindo com a senescência das 

folhas. Nessa fase pouca ou nenhuma secreção é observada e os coléteres apresentam-se 

murchos (Fig. 2K).  

  

Ontogenia e variações na histologia dos coléteres   

Os coléteres são formados precocemente durante o estágio inicial de 

desenvolvimento das folhas, protegendo assim o meristema (Fig. 3). No início do 

desenvolvimento algumas células do protoderme sofrem alongamento no sentido 

anticlinal (Fig. 3A) e sucessivas divisões resultam em uma projeção formada pela 

epiderme multisseriada (Fig. 3A). Concomitante, as células subepidérmicas sofrem 

divisão e formam o eixo central constituído de células parenquimáticas  (Fig. 3A-B). As 

divisões se intensificam culminando na formação dos coléteres (Fig. 3B-C).  

Os coléteres são sésseis com ápice truncado ou afilado (Fig. 3C) sendo   

avascularizados (Fig. 3C-D). Possuem uma cabeça multicelular formada por um eixo 

central de células parenquimáticas e uma epiderme secretora (Fig. 3B-D) revestida por 

uma cutícula espessa (Fig. 3B), sendo classificados como coléteres do tipo padrão. A 

epiderme secretora comumente apresenta mais que duas camadas de células justapostas 

colunares dispostas em paliçada. Ainda nos primórdios foliares é possível observar o 

início da senescência de alguns coléteres a qual é evidenciada pelo colabamento das 

células da porção apical (Fig. 3C) comprovando a assincronia no desenvolvimento (Fig.  

3D).  

Nas folhas adultas a degradação das células da porção apical é acentuada  (Fig. 

3F) e há acúmulo de compostos fenólicos (Fig. 3G). Nas folhas senescentes a epiderme 

secretora da maioria dos coléteres apresenta-se completamente degradada com células 

colapsadas e/ou rompidas (Fig. 3H-I), no entanto, não há abscisão dos coléteres.     

  

Caracterização histoquímica  

Os testes histoquímicos evidenciaram a presença de polissacarídeos (Fig. 4A-C) 

na secreção dos coléteres nos três estádios de desenvolvimento da folha.  No entanto, é 
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nítida a abundância de secreção extravasada pelos coléteres nos primórdios foliares (Fig. 

4A). Nos coléteres das folhas adultas observamos acúmulo de secreção no espaço 

subcuticular (Fig. 4B). Nos coléteres das folhas senescentes, por sua vez, não há acúmulo 

de secreção nas células secretoras nem no espaço subcuticular visto que as células 

encontram-se degradadas (Fig. 4C).   

Pectinas foram observadas na secreção extravasada pelos coléteres nos três 

estágios de desenvolvimento foliar (Fig. 4D-F). Há acúmulo desse composto no 

citoplasma das células secretoras (Fig. 4D) e no espaço subcuticular (Fig. 4E). Assim 

como no resultado para polissacarídeos totais, as células da porção secretora dos coléteres 

nas folhas senescentes não acumularam pectinas (Fig. 4F).  

O citoplasma das células secretoras reagiu positivamente para proteínas apenas 

nos coléteres dos primórdios foliares (Fig. 4G-I). Presença de alcaloides, como conteúdo 

celular, foi registrada em todos os coléteres sendo restrita às células do eixo central nos 

primórdios foliares (Fig. 4J) se expandindo para as células secretoras nas folhas adultas 

(Fig. 4K) e senescentes (Fig. 4L). A maioria dos coléteres nos primórdios foliares não 

apresentaram compostos fenólicos embora em alguns tenha sido observado um pequeno 

acúmulo nas células da porção apical (Fig. 4M). Por outro lado, grande acúmulo de 

fenólicos foi constatado nas folhas adultas (Fig. 4N) e senescentes (Fig. 4O).    

  

Discussão  

A função de proteção de meristemas é órgãos em desenvolvimento, atribuída aos 

coléteres, é consenso na literatura tanto que aspectos funcionais devem ser levados em 

consideração para definir uma glândula como coléter (Thomas 1991; Mayer et al. 2011, 

2013; Cardoso-Gustavson et al. 2014; Ribeiro et al. 2017). Baseado nas análises 

morfológicas, anatômicas e histoquímicas confirmamos a presença de coléteres na base 

das folhas de Clusia criuva Cambess. subsp. criuva.  

  

Variações na morfologia e na atividade secretora dos coléteres    

As mudanças de coloração observadas ao longo do desenvolvimento dos coléteres 

foram relatadas para outras espécies pertencentes a diferentes famílias incluindo 

Apocynaceae (Thomas & Dave 1989, Appezzato-da-Glória & Estelita 2000; Rio et al. 

2002), Gentianaceae (Dalvi et al. 2014), Rubiaceae (Lersten 1974; Miguel et al. 2006; 

2009; Vitarelli & Santos 2009; Klein et al. 2010; Pinheiro et al. 2019). Esses autores 
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geralmente associam as alterações na coloração com a produção de compostos fenólicos 

o que pode ser comprovado em Clusia criuva Cambess. subsp. criuva pois há produção 

de compostos fenólicos e alcaloides especialmente nas folhas adultas e senescentes.   

A secreção visível em campo, embora presente nas folhas adultas e em pouca 

quantidade nas folhas senescentes, é resultado do acúmulo de secreção produzido nas 

folhas jovens visto que nesse estágio do desenvolvimento foliar os coléteres estão em 

senescentes, portanto inativos na produção de secreção. Embora diminutos podemos 

observar ainda em campo, que os coléteres não sofrem abscisão, estando presentes 

mesmo nas folhas em processo de senescência.   

  

Ontogenia e variações na histologia dos coléteres   

Os coléteres de Clusia criuva Cambess. subsp. criuva são originados da 

protoderme e do meristema fundamental sendo classificados como emergências. A 

assincronia no desenvolvimento nos primórdios foliares é comum sendo relatada para 

diversas e espécies. Segundo Thomas (1991) coléteres se desenvolvem a partir da 

protoderme e de camadas subepidérmicas. Gonzaléz (1998) observou que um grupo de 

células protodérmicas apresenta aumento radial e divisão anticlinal e que algumas celulas 

subepidérmicas se dividem para formar uma protuberância. Sendo assim a divisão 

anticlinal origina a epiderme secretora e as células subepidérmicas dão origem ao eixo 

parênquimatico do coléter.   

Outros autores reportam que o mais comum são os coléteres serem formados 

apenas pela a protoderme a partir dessas divisões periclinais e anticlinais, sem haver o 

envolvimento do meristema fundamental (Paiva & Machado 2006; Paiva 2009; Rocha et 

al. 2011; Paiva & Martins 2011). Para o gênero Clusia a origem mista foi comprovada 

para os coléteres de Clusia fluminensis Planch. & Triana. e Clusia lanceolata Cambess. 

(Machado & Emmerich 1981; Silva et al. 2019).  

Os coléteres de Clusia criuva Cambess. subsp. criuva são do tipo padrão 

avascularizados. Coléteres de tipo padrão são morfologicamente constituídos por um eixo 

central parenquimático cercado por uma camada de células epidérmicas secretoras em 

paliçada (Lester 1974). Esse mesmo tipo de coléter foi encontrado para Clusia lanceolata 

Cambess. (Machado & Emmerich 1981) e Clusia burchelli Engl. (capítulo 1). Por outro 

lado, coléteres do tipo padrão lacrimiforme - cilíndricos com uma base estreita e às vezes 

com um ápice afunilado – foram descritos para Clusia fluminensis Planch. & Triana e 

https://pt.wikipedia.org/wiki/Jules_%C3%89mile_Planchon
https://pt.wikipedia.org/wiki/Jules_%C3%89mile_Planchon
https://pt.wikipedia.org/wiki/Jules_%C3%89mile_Planchon
https://pt.wikipedia.org/wiki/Triana
https://pt.wikipedia.org/wiki/Triana
https://pt.wikipedia.org/wiki/Triana
https://pt.wikipedia.org/wiki/Jules_%C3%89mile_Planchon
https://pt.wikipedia.org/wiki/Jules_%C3%89mile_Planchon
https://pt.wikipedia.org/wiki/Jules_%C3%89mile_Planchon
https://pt.wikipedia.org/wiki/Triana
https://pt.wikipedia.org/wiki/Triana
https://pt.wikipedia.org/wiki/Triana


42  

  

Clusia lanceolata Cambess. (Machado & Emmerick 1981; Silva et al. 2019). No entanto, 

entendemos que o lacrimiforme se refere a forma do coléter o qual é do tipo padrão 

segundo (Lester 1974).   

Os estudos sobre essas diferenças morfológicas dos coléteres podem ser 

importantes para oferecer contribuições para trabalhos de taxonomia e estabelecer 

relações filogenéticas dentro da família Clusiaceae. A importância taxonômica e 

filogenética dos coléteres é relatada para diferentes famílias incluindo Anacardiaceae 

(Lacchia et al. 2016), Apocynaceae (Thomas 1991; Demarco 2005; Canaveze & Machado 

2015; Ribeiro et al. 2017), Aquifoliaceae (Thomas 1991; Gonzaléz & Tarragó 2009), 

Euphorbiaceae (Thomas 1991; Vitarelli et al. 2015; Almeida & Paiva 2019), 

Gentianaceae (Thomas 1991; Renobales et al. 2001), Leguminosae (Coutinho et al. 2015; 

Francino et al. 2015; Silva et al. 2017),  Polygalaceae (Aguiar-Dias et al. 2015), 

Rubiaceae (Lersten 1974; Thomas 1991; Pinheiro et al. 2019), Rutaceae (Macedo et al. 

2016) e Salicaceae (Fernandes et al. 2016) entre outras.   

Ainda nos primórdios foliares observamos coléteres em início de senescência a 

qual é acentuada nas folhas adultas e senescentes. Uma das característica comum aos 

coléteres é apresentarem-se degenerados ou em processo de degeneração conforme o 

crescimento do órgão como noticiado para espécies de Alibertia sessilis (Vell.) K. Schum. 

(Rubiaceae) (Barreiro & Machado 2007), Hibiscus pernambucensis Arruda (Malvaceae) 

(Rocha et al. 2011), Tontelea micrantha (Celastraceae) (Mercadantes-Simões & Paiva 

2013), Macrocarpaea obtusifolia Mart. & Schult. (Gentianaceae) (Dalvi et al. 2013),  

Chamaecrista L. Moench (Leguminosae, Caesalpinioideae S.L.) (Coutinho et al. 2015), 

Morinda citrifolia L. (Rubiaceae) (Pinheiro et al. 2019). Essa degeneração tem 

implicação com a fase secretora desses coléteres que se inicia-se nas regiões 

meristemáticas e órgãos jovens e se estende até o final da fase de expansão foliar 

(Mercadantes-Simões & Paiva 2013). Outras alterações como o enrugamento da cutícula, 

formação de uma constrição na base dos coléteres e rompimento celular indicam a 

senescência dos coléteres (Pinheiro et al. 2019).  

Embora senescentes os coléteres de Clusia criuva Cambess. subsp. criuva não 

sofrem abscisão. A abscisão é um processo natural é a consequência do processo de 

senescência (Fahn 1974; Leite 2012).  Os coléteres que não sofrem abscisão, muitas vezes 

podem permanecer nos ramos após a abscisão das folhas, podendo essa permanência estar 

associada a um determinado papel ecológico por parte dessas estruturas (Leite 2012).   
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Caracterização histoquímica  

Mucilagens, pectinas, proteínas, compostos fenólicos e alcaloides foram 

encontrados nos coléteres de Clusia criuva Cambess. subsp. criuva. No entanto, há um 

predomínio de composto conforme o estágio de desenvolvimento foliar. Nas folhas em 

formação secreção abundante de natureza polissacarídica, péctica e proteica é constatada.  

A mucilagem é constituída principalmente por polímeros de polissacarídeos com alto 

peso molecular (Fahn 1988) e juntamente com a pectina pode atuar como absorvedores 

de água devido às suas propriedades higroscópicas (Hall et al. 1981, Nobel et al. 1992). 

Este resultado concorda com a função dos coléteres de produzir secreções que protegem 

os primórdios das folhas e as folhas jovens durante o seu desenvolvimento (Lersten, and 

Horner 1968; Lersten, 1974; Fahn, 1979) e/ou que promovem a lubrificação do meristema 

caulinar para minimizar o atrito dos tecidos da folha em desenvolvimento e para evitar a 

sua dessecação (Fahn, 1979; Thomas, 1991; Mayer et al., 2011, 2013; Silva et al., 2012). 

As proteínas, por sua vez, estão relacionadas com a defesa contra atividade fúngica e 

ataque de patógenos (Klein et al. 2004; Miguel et al. 2006) sendo comumente relatadas 

na secreção dos coléteres (Gonzalez & Tarragó 2009; Coelho et al. 2013; Dalvi et al. 

2013; Lacchia et al. 2016; Pinheiro et al. 2019). Com a expansão foliar a secreção desses 

compostos em Clusia criuva Cambess. subsp. criuva cessa visto que há um alto gasto 

energético para produção de secreção que não tem mais funcionalidade nas folhas adultas 

e senescentes.   

Por outro lado, nas folhas adultas e senescentes há produção intensificada de 

compostos fenólicos e alcaloides. Os alcaloides são bases orgânicas nitrogenadas 

encontradas principalmente em plantas e atuam como inseticidas (Velten et al. 1998; 

Dewick 2002) o que poderia atuar em uma defesa contra herbiboria. Fenólicos também 

foram reportados para outras espécies de Clusia tanto secreção presente no meristema, 

quanto nas folhas adultas (Silva et al. 2019). Segundo Coelho et al. (2013) compostos 

fenólicos e lipídios são produtos finais do processo de senescência da secreção de 

coléteres mucilaginosos. Coelho et al. (2013) enfatizam que a degeneração das organelas 

e membranas dessas células secretoras, resultam no escurecimento do citoplasma, sendo 

isso posterior ao processo de senescência. Sendo assim, segundo Paiva (2009) conforme 

a atividade secretora progride, algumas organelas que eram menores em tamanho e 

exibiam compostos fenólicos parecem aumentar a produção desses compostos dentro dos 

http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0367253016301098#bib0075
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0367253016301098#bib0075
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0367253016301098#bib0105
http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0367253016301098#bib0105
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coléteres, quando esse caminha para a senescência o que mostra que de acordo com o 

desenvolvimento do coléter aumenta a produção de diferentes compostos.  

Através da microscopia de varredura foram observados rompimentos da cutícula 

na porção apical dos coléteres de Clusia criuva Cambess. subps. criuva presentes nos 

primórdios foliares. Especulações de que a secreção dos coléteres seja liberada por poros 

ou rompimento da cutícula são comuns na literatura (Paiva & Machado 2006; Silva et al. 

2017). Porém além do rompimento cuticular nessa espécie também foi observado uma 

ruptura total de células em estágios jovens, o que pode significar que a célula entra em 

lise para a saída da secreção.   

Desta forma observamos que há diferenças na composição do exsudato e nas 

características estruturais dos coléteres ao longo do desenvolvimento foliar.  
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Lista de figuras  

  

Figura 1: Local de coleta e amostragem Clusia criuva Cambess. subsp. criuva. 

Indivíduos crescendo em área de afloramento rochoso no domínio da Mata Atlântica nos 

arredores do Parque Estadual da Pedra Azul, Domingos Martins, Espírito Santo. Folhas 

em diferentes estágios de desenvolvimento.  
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Figura 2: Coléteres em Clusia criuva Cambess. subsp. criuva. A: Secreção recobrindo 

os primórdios foliares e meristema apical. B: Secreção recobrindo o meristema 

(microscopia eletrônica de varredura-MEV). C e D: Rompimento da cutícula (ponta da 

seta) e extravasamento da secreção. E: Localização dos coléteres junto ao meristema 

apical caulinar F: Porção apical do coléter com colabamento celular. G e H: Coléteres nas 

folhas adultas, foto em campo e MEV, respectivamente. I: Coléter apresentando 

rompimento celular. J e H: Coléteres nas folhas senescentes. Barras: A, G, J= 1mm; B, 

C, H= 200 m; D, F, K= 20 m; I=50 m; E=500 m; *secreção e →detalhes dos 

coléteres.  
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Figura 3: Seções anatômicas dos coléteres foliares de Clusia criuva Cambess. subsp. 

criuva coradas com Azul de Toluidina. A-F: Coléteres nos primórdios foliares. G-H: 

Coléteres nas folhas senescentes. A: Formação dos coléteres à partir de células 

protodérmicas e subepidérmicas. B: Detalhe da cuticula corada com Sudan III. C: 

Coléteres totalmente formados evidenciando o eixo central e a epiderme secretora. D: 

Assincronia no desenvolvimento dos coléteres. E-F: Coléteres em início de senescência 

(ponta de seta). G-H: Degradação celular (ponta de seta) dos coléteres. H: Observa-se 

aidna secreção extravasada. Barras: A, B, D, F-H= 500 m; C, E= 200 m. * = secreção.  

→ desenvolvimento dos coléteres. ES = epiderme secretora e EC=eixo central.  
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Figura 4: Testes histoquímicos dos coléteres de Clusia criuva Cambess. subsp. criuva 

em três estágios de desenvolvimento foliar. A-C: Reação com PAS evidenciando a 

presença de polissacarídeos. D-F: Presença de pectina é confirmada a partir do teste 

vermelho de rutênio.  G-I: Teste de Xylidine Ponceau, com resultado positivo para a 

presenças de proteínas apenas nos primórdios foliares. J-L: Teste de reagente de Wagner 

evidenciando a presença de alcaloides nas folhas adultas e senescentes. M-O:  Teste de 

cloreto férrico demonstrando o aumento na quantidade de compostos fenólicos nos 

coléteres ao longo do desenvolvimento foliar.  Barras: A, D, G, J e M = 500 m; B, E, H,  

K e N = 200 m; C, F, I, L e O = 100 m; * = Secreção e → = Acúmulo de secreção.  
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Considerações finais  

  

 O gênero Clusia possui ampla distribuição no território brasileiro, sendo bastante 

utilizado como ornamental e também pela indústria farmacêutica, devido principalmente 

a sua secreção de natureza diversa. Descrevemos o desenvolvimento de coléteres foliares 

em espécies de Clusia, que são estruturas encontradas principalmente em órgãos jovens, 

pois produzem uma secreção rica em mucilagem que atua na proteção contra dessecação. 

Porém esses também podem produzir uma gama de outras substâncias. Diferenças 

morfológicas e anatômicas são comuns e possuem importância taxonômica e evolutiva.  

Coléteres em Clusia ocorrem na base do pecíolo, na região de inserção da folha com o 

caule. São considerados do tipo padrão e de origem mista. Morfologicamente os coléteres 

apresentaram uma diferença entre as espécies, sendo esses em Clusia criuva. subsp. 

criuva mais achatados e afunilados, apresentando um murchamento nas células da cabeça 

secretora do coléter. Em Clusia burchelli, por sua vez, os coléteres possuem uma 

morfologia diversificada, e podem ser longos e uniformes ou apresentar pontas afiladas, 

semelhantes a cones.  

A secreção é translúcida é de natureza mucilaginosa, mas com uma composição 

heterogênea composta por polissacarídeos, pectinas, compostos fenólicos e alcaloides na 

secreção dos coléteres nos três estádios de desenvolvimento da folha em ambas as 

espécies. Proteínas foram evidenciadas na secreção e nas células da porção secretora de 

Clusia criuva. subsp. criuva e em Clusia burchelli o resultado foi negativo para proteínas 

na secreção. Em Clusia burchelli ainda observou-se lipídios na secreção e gotas de óleo 

essencial no interior das células secretoras.  

Tais características podem ser úteis em trabalhos taxonômicos e filogenéticos 

envolvendo a família e o gênero Clusia.   

  


