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RESUMO 

 

MIRANDA, José Danizete Brás, M.Sc. Universidade Federal de Viçosa, novembro de 2020. 
Anatomia foliar e estipular em Croton sect. Barhamia (Euphorbiaceae): contribuições 
para a taxonomia e caracterização das estruturas secretoras. Orientadora: Renata Maria 
Strozi Alves Meira. Coorientadora: Maria Beatriz Rossi Caruso. 

 

Croton está entre os maiores gêneros atuais, com quase 1300 espécies. Embora tenha emergido 

como grupo monofilético, permanecem lacunas na organização infragenérica, como ocorre em 

Barhamia. Objetivando contribuir para os tratamentos taxonômicos, este trabalho descreveu a 

anatomia foliar e estipular de representantes da seção Barhamia e de seções proximamente 

relacionadas para verificar se existem caracteres que contribuam para a delimitação da seção 

e das subseções. Amostras foram obtidas de material herborizado, reidratadas e processadas 

conforme metodologia usual para estudos anatômicos. A anatomia do pecíolo e da lâmina 

foliar forneceram dados que podem auxiliar na distinção de espécies dentro das subseções que 

apresentam menor número de indivíduos, mas apresentaram pouca homogeneidade para serem 

utilizados isoladamente na delimitação das subseções. Nectários da margem foliar foram 

anatomicamente descritos para seção Barhamia e foi evidenciado a ocorrência de estípulas 

modificas em nectários ou coléteres, sendo o primeiro registro para a família. Também foram 

descritas estruturas secretoras internas, como laticíferos e idioblastos secretores. Os dados 

sobre estruturas secretoras podem contribuir efetivamente para circunscrição da seção 

Barhamia, sendo promissores nas interpretações conjuntas com análises filogenéticas. 

 

Palavras-chave: Croton. Barhamia. Estípulas. Coléteres. Nectários. 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

 

MIRANDA, José Danizete Brás, M.Sc. Universidade Federal de Viçosa, November, 2020. 
Leaf and stipulate anatomy in Croton sect. Barhamia (Euphorbiaceae): contributions 
to taxonomy and characterization of secretory structures. Adviser: Renata Maria Strozi 
Alves Meira. Co-adviser: Maria Beatriz Rossi Caruso. 

 

Croton is among the largest current genera, with almost 1300 species. Although it emerged as 

a monophyletic group, many gaps in the infrageneric organization remain unsolved, as occurs 

in Barhamia. Aiming to contribute to the taxonomic treatments, this study described the leaf 

and stipule anatomy of representatives of the Barhamia section and closely related sections, to 

verify the presence of characters that contribute to the delimitation of the section and 

subsections. Samples were obtained from herborized material, rehydrated and processed 

according to the usual methodology for anatomical studies. The anatomy of the petiole and 

leaf blade provided data to assist in distinguishing species within the subsections that have a 

few number of individuals, but showed little homogeneity to be used in isolation in the 

subsections. Extrafloral nectaries and colleters were anatomically described for the Barhamia 

section, the occurrence of modified stipules in secretory structures was evidenced, being the 

first record for the family. The occurrence of internal secretory structures has also been 

observed, such as laticifers and secretory idioblasts. Data on secretory structures can 

effectively contribute to the circumscription of the Barhamia section, being promising in joint 

interpretations with phylogenetic analyzes. 

 

Keywords: Croton. Barhamia. Stipules. Colleters. Nectaries. 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

ORGANIZAÇÃO DA DISSERTAÇÃO 

 

 O presente trabalho encontra-se organizado sob a forma de artigo científico, 

como disposto nas normas de redação de dissertação da Universidade Federal de Viçosa. A 

ser enviado ao periódico Acta Botanica Brasilica. 
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INTRODUÇÃO 

 

Croton L., com quase de 1.300 espécies, é considerado um dos maiores gêneros 

dentre as angiospermas, e o elevado número de espécies representa um desafio para a 

resolução dos problemas taxonômicos (Govaerts et al. 2000; Berry et al. 2005). O gênero 

também se destaca pelas espécies de plantas medicinais utilizadas por populações 

tradicionais em todo mundo (Salatino et al. 2007). 

As regiões tropicais são as principais áreas de ocorrência de Croton (Berry et al. 

2005; Riina et al. 2010), sendo a maioria dos táxons registrada para as Américas (van Ee 

et al. 2011), e o Brasil, as Antilhas e o México são destacados pela elevada diversidade 

de espécies (Burger & Huft, 1995). No Brasil foram reportadas 303 espécies desse gênero, 

das quais 236 são endêmicas (BFG, 2015), ocorrendo em áreas abertas e de vegetação 

secundária (Riina et al. 2009; Caruzo et al. 2010; van Ee et al. 2011).  

Barhamia é uma das seções de Croton e compreendia apenas três espécies quando 

foi descrita (Baillon 1858). A taxonomia dessa seção sofreu muitas modificações e, 

atualmente, contabiliza aproximadamente 80 espécies que foram organizadas em cinco 

subseções: subsect. Astraeopsis (Klotzsch) B.W. van Ee (4 espécies), subsect. Barhamia 

(Klotzsch) B.W. van Ee (19 espécies), subsect. Medea (Klotzsch) Pax (45 espécies), 

subsect. Micranthi (Klotzsch) B.W. van Ee (12 espécies) e subsect. Sellowiorum B.W. 

van Ee (3 espécies) (van Ee et al. 2011). Nesse novo arranjo, as espécies da seção 

Barhamia possuem hábito herbáceo a arbustivo, inflorescências com címulas basais 

unissexuais, flores com estiletes multifidos e com 12 ou mais regiões estigmáticas, e 

estruturas glandulares frequentemente presentes nas estípulas, brácteas e sépalas (van Ee 

et al. 2011). Alguns táxons podem apresentar folhas viscosas, o que pode ser utilizado na 

delimitação do grupo (Medeiros et al. 2016). 

A seção Barhamia tem distribuição Neotropical, ocorrendo em vegetação aberta, 

em áreas desde nível do mar até 1500 m de altitude. As subseções apresentam 

peculiaridades em sua distribuição geográfica. As espécies da subseção Barhamia 

ocorrem nas Américas Central e do Sul, com grande diversidade no Brasil (van Ee et al. 

2011), principalmente na região nordeste. Os membros da subseção Astraeopsis 

restringem-se à Península de Yucatán (México) e Caribe (van Ee et al. 2011). A subseção 

Medea ocorre na América do Sul, com grande parte das espécies distribuídas pelo Pampa 
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ou campos rupestres (Bahia e Minas Gerais), onde as baixas temperaturas do Sul são 

compensadas pelas elevadas altitudes desses campos (Allem 1979, Medeiros et al. 2016). 

As espécies da subseção Micranthi podem ser encontradas no México e nas Américas 

Central e do Sul, ocorrendo em regiões costeiras e outros tipos de vegetação aberta (van 

Ee et al. 2011). A subseção Sellowiorum possui registros apenas para o leste brasileiro, 

com representantes ocorrendo em campos rupestres ou restingas, nos estados da Bahia, 

Espírito Santo e Minas Gerais (van Ee et al. 2011).   

Na filogenia molecular que estabeleceu as relações entre as seções de Croton, a 

seção Barhamia emergiu como grupo monofilético, no entanto, apenas 13 espécies da 

seção foram amostradas (van Ee et al. 2011). A maioria das 80 espécies, que ampliou a 

circunscrição de Barhamia, foi incluída nesta seção com base apenas em caracteres 

morfológicos (Gordillo 2005; Medeiros et al. 2016). Considerando que a amostragem da 

seção na filogenia molecular é pouco expressiva e diante o elevado número de 

representantes é necessário uma revisão taxonômica, incorporando os dados anatômicos 

como subsídio para a taxonomia. 

Os caracteres anatômicos têm sido amplamente utilizados como subsídio a 

taxonomia desde o século XIX (Solereder 1908, Metcalfe & Chalk 1950). 

Destacadamente, o estudo das estruturas secretoras como idioblastos, laticíferos, tricomas 

secretores, coléteres e nectários florais e extraflorais, são caracteres adicionais nos estudos 

sistemáticos, contribuindo para a compreensão da história evolutiva e das relações 

filogenéticas em diferentes táxons de Euphorbiaceae (Sá-Haiad et al. 2009; De-Paula et 

al. 2011; Vitarelli et al. 2015, 2016; Feio et al. 2016, 2018). Contudo, não há relatos de 

descrição da anatomia foliar, tampouco das estruturas secretoras internas e externas em 

Croton sect. Barhamia, o que limita a utilização destes dados para taxonomia. Tal 

abordagem permitiria uma análise fenética, combinando os achados da filogenia 

molecular com caracteres micromorfológicos, que possam identificar condições ancestrais 

e, assim, formular hipóteses sobre relações filogenéticas. 

Estruturas secretoras internas, como idioblastos contendo compostos de natureza 

lipofílica, hidrofílica e mista, já foram descritas para representantes de Croton 

(Froembling, 1896; Metcalfe & Chalk, 1950; Webster et al. 1996; de Sá-Haiad et al. 2009; 

Vitarelli et al. 2015; Feio et al. 2016, 2018). Além disso, muitas espécies desse gênero 

são latescentes, para as quais foram descritos laticíferos (Metcalfe & Chalk 1983; Rudall, 
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1987, 1994; Farías et al. 2009; Riina et al. 2009; Wiedenhoeft et al. 2009; Vitarelli et. al 

2015; Feio et al. 2016, 2018). Inclusive, a exsudação de látex foi reportada em alguns 

representantes da seção Barhamia, entretanto, foi considerado pouco perceptível ou 

ausente em algumas espécies (dados de observação em campo). A elucidação das 

características anatômicas e histoquímicas dos laticíferos poderá contribuir para a 

compreensão da história evolutiva dessas estruturas em Euphorbiaceae (Webster 1975, 

1994; Rudall 1987, 1994; Biesboer & Mahlberg 1981; Vitarelli et al. 2015). 

A ocorrência de glândulas do tipo coléteres, é um dado importante para as 

descrições de espécies do gênero Croton, e consideradas estruturas recorrentes para a 

Euphorbiaceae (Soares 2013; Riina et al. 2015; Machado et al. 2015; Vitarelli et al. 2015; 

Feio et al. 2016). Adicionalmente, nectários acropeciolares, basilaminares, marginais e 

laminares são apontados como comuns em Croton (Webster, 1993; Berry et al. 2005; 

Caruzo et al. 2011; van Ee et al. 2011; Riina et al. 2014; Vitarelli et al. 2015; Feio et al. 

2016) e foram considerados ausentes na seção Barhamia (Gordillo & Matías 2005; van 

Ee et al. 2011; Medeiros et al. 2016). Carecem estudos anatômicos que verifiquem se 

coléteres também ocorrem em C. sect. Barhamia, esses dadas ampliam os conhecimentos 

sobre a presença, posição e tipos de coléteres, e confirma essa estrutura como um caráter 

diagnóstico para o gênero. 

Diversos tipos de tricomas foram descritos para Croton (Berry et al. 2005). 

Tricomas glandulares já foram registrados para C. sacaquinha (seção Lasiogyne) e são 

uma sinapormofia para a seção Lamprocroton, sendo sugerido que os tricomas são as 

estruturas responsáveis pela produção do aroma característico produzido pelas espécies 

dessa seção (Vitarelli et al. 2015). Tricomas glandulares têm sido reportados para as 

espécies da seção Barhamia (Webster 1993; Gordillo & Matías, 2005; Medeiros et al., 

2016). No entanto, carecem de descrições anatômicas que permitam confirmar a 

identidade dessas estruturas, verificar se existem tipologias distintas e identificar a 

natureza da secreção, dados de potencial utilidade para a taxonomia.  

Diferentes tipos de tricomas não glandulares são comuns em Croton e possuem 

reconhecida importância taxonômica (Webster et al. 1996; Liu et al. 2013; Sá-Haiad et 

al. 2009; Vitarelli et al. 2015; Feio et al. 2018). Recentemente, Vitarelli et al. (2016) 

descreveram e apresentaram o conceito “trichome-like emergences”. A presença de 

indumento constituído de tricomas estrelados ou lepidotos é uma característica marcante 
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e que auxilia na identificação das espécies desse gênero (Berry et al. 2005), e este caractere 

não foi explorado na circunscrição mais abrangente da seção Barhamia.   

Este trabalho teve como objetivo descrever a anatomia foliar e estipular de 

representantes de todas as subseções da seção Barhamia, e de espécies proximamente 

relacionadas para verificar se existem caracteres ou conjunto de caracteres anatômicos 

comuns a todas as espécies analisadas que contribuíam com a delimitação tanto da seção 

Barhamia quanto das suas subseções. Também objetivou descrever e identificar o tipo de 

estruturas glandulares descritos na morfologia externa para representantes da seção. 

 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

 

Foram analisadas 37 espécies da seção Barhamia, compreendendo as quatro 

espécies da subseção Astraeopsis; 8 das 19 espécies da subseção Barhamia, 19 das 45 

espécies da subseção Medea, quatro das 12 espécies da subseção Micranthi, duas das três 

espécies da subseção Sellowiorum (Tab. 1). Como grupo externo, foram analisadas cinco 

espécies da seção Geiseleria, duas espécies da seção Julocroton, duas espécies da seção 

Lasiogyne e a única espécie da seção Luetzelburgiorum (Tab. 1). As amostras foram 

obtidas das coleções de herbários nacionais e internacionais, EAC, PEUFR, BHCB, UFG, 

UB, SP, IAC, UESC, MBG, MEXU, US (siglas de acordo com Thiers 2020, 

continuamente atualizado). Quando possível, foram amostradas folhas completamente 

expandidas de três indivíduos de cada espécie. As estípulas de 23 espécies da seção 

Barhamia e uma espécie de cada uma das demais seções foram examinadas. O material 

foi submetido a reidratação (Smith & Smith 1942, adaptado) e estocado em etanol 70%.  

Fragmentos da região mediana do pecíolo, da lâmina foliar (nervura de maior porte 

e margem) e do caule na altura das estípulas, foram submetidos a inclusão em historesina 

(Historesin, Leica). Secções transversais e longitudinais seriadas, com 5μm de espessura, 

foram obtidas em um micrótomo rotativo de avanço automático (Leica RM2265, 

Deerfield, IL, USA), coradas com azul de Toluidina em pH 4.74 (O’Brien & McCully 

1981) e as lâminas foram montadas com resina sintética tipo Permount (Fisher 
®Alemanha). 
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Amostras foram destinadas ao processo de diafanização para observação dos 

estômatos, tricomas não glandulares e verificação da vascularização nas glândulas foliares 

e estipulares, seguindo a metodologia proposta por Vasco et al. (2014).  

A observação e a documentação fotográfica foram realizadas em fotomicroscópio 

(Olympus® AX 70, Tóquio, Japão) equipado com sistema U-Photo e câmara digital 

(AxioCam HRc; Zeiss, Gottingen, Alemanha), no laboratório de Anatomia Vegetal da 

Universidade Federal de Viçosa, MG.  

O sistema vascular do pecíolo e o tipo de estômato foram descritos conforme 

Metcalfe e Chalk (1979). A classificação dos tricomas seguiu a proposta de Webster et al. 

(1996), com algumas modificações. 

Sessenta e nove caráteres foram reunidos em uma matriz binária de presença ou 

ausência. Com base no grau de similaridade entre eles, foi realizado uma análise de 

agrupamento hierárquico utilizando médias aritméticas não ponderadas (UPGMA), para 

gerar um dendrograma com base no índice de Jaccard, análise feita no programa “R” 

através da função “Vegdist”. 

Tabela 1. Lista das espécies que foram amostradas, com os respectivos vouchers. 

Seção Barhamia Voucher (col., número de col. e 
herbário) 

Subseção Astraeopsis  
C. ameliae Lundell Leon 60 MEXU; Tapia 1846 MEXU 
C. glabellus L. Cabrera 4928 MEXU; Hemera C. 315 

MEXU; Soto 79 MEXU 
C. glandulosepalus Millsp. Calônico J. 22566 MEXU; Hemera 

232 MEXU; Tapia 1637 MEXU 
C. sutup Lundell Alvarez D. 2770 MEXU; Cabrera 

1483 MEXU; Villanveva 624 MEXU 
Subseção Barhamia  
C. adenocalyx Baill.  Andrade A. s.n. EAC; Lima-Verde & 

Meneses H.M. 160 EAC; Nunes E. s.n. EAC; 
Silva F.K.G. 29 e 34 EAC; Silveira E. s.n. 
EAC; da Silva S.I. 421 PEUFR; Rezende S.G. 
4562 UFMG; Rizzo J.A. 7432 e 7453 UFG 

C. betulaster Müll.Arg. R.M. Harley 19574 UESC; Bautista 
H. P. 3286 UESC; França, F. 1036 UESC; 
Faria, JEQ & Ribeiro, ARO 4370 UB 

C. catariae Baill. Fontella J. 1488 SP; Faria, JEQ 1111 
UB 

C. glutinosus Müll.Arg. Costa J.M. et al. 1047 UFMG; Forzza 
R.C. 4111 SP; Laurênio A. & Gomes A.P.N. 
2036 PEUFR; Samento 1047 UFMG 

C. longibracteatus Mart.Gord. & de 
Luna 

Pereira A.P.N. 60 SP; s.c.528213 SP 
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C. muscicapa Müll.Arg. A.M.V Carvalho 95 
C. rudolphianus Müll.Arg. Fernandes A.s.n. EAC 12439; 

Figueiredo M.A. 5 EAC; Harlei R.M. et 

al. 47057 UFG; Tschá M. et al. 653 PEUFR 
C. urticifolius Lam. Azevedo Neto A.G. 12 et al. UESC; 

Lima-verde L.W. 1301 PEUFR; W. Hoehne 
5938 IAC 

Subseção Medea  
C. arirambae Huber. Martinelli G. 6883 SP 
C. arlineae D. Medeiros, L. Senna & 

R.J.V. Alves. 
Medeiros E. 2003 UFMG 

C. atrorufus Müll.Arg. Rezende S.G. & Justo A.G. 5684, 
5685 e 5553 BHCB  

C. avulsus Croizat. Nee M. 38456 MO; Saraiva E. 454 
MO 

C. chaetophorus Müll.Arg. Pereira A.P.N. 40; Souza V.C. et al. 
4039 UFMG 

C. fuscus (Didr.) Müll.Arg. Pereira A.P.N. 25 e 31  
C. glandulosobracteatus Carn.-Torres 

& Cordeiro 
Sucre D. 10857 SP 

C. guaritensis sp. nov A.P.N. Pereira, 
M.B.R. Caruzo & E. Valduga  

A.P.N. Pereira 77 

C. helichrysum Baill. Pereira A.P.N. 82 SP 
C. heterodoxus Baill. Pereira A.P.N. 12 SP 
C. megalocalyx Müll.Arg. Anderson W.R. 7241 UB   
C. montividensis Spreng Pereira A.P.N. 75 SP 
C. quintasii Allem. Pereira A.P.N. 74 SP 
C. serratifolius Baill.  Lorenzi H. et al. 5297 IAC; Pereira 

A.P.N. 26 SP 
C. serratoideus Radcl.-Sm. & 

Govaerts 
Mendes M.S. s.n. UFMG 

C. siderophyllus Müll. Arg. Diniz D.O. et al. 53 UFG; Fonseca 
M.L. et al. 5077 UFG; Pereira A.P.N. 65 SP 

C. staechadis Baill.  
C. timandroides (Didr.) Müll. Arg. Mansur T. & Tameirão Neto E. 79; 

UFMG Mayo J.S. 1063 PEUFR 
C. vestitus Spreng Grandi T.S.M. et al. s.n. UFMG  
Subseção Micranthi  
C. cerinus Müll. Arg. sc. MO 6220771; Guitierry et al. 

81992 MO 
C. ovalifolius Vahl. González M. 11867 MEXU; Meawe  

J. 2324 MEXU; Nolasco R. 176 MEXU 
C. velutinus Baill. Gama H. 33 UESC; Pereira E. 2032 ; 

Oliveira J. A. 240 ?; Mayo S. J. 1201 PEUFR; 
Subseção Sellowiorum  
C. myrsinites Baill. Pereira A.P.N. 66 SP; Roque N. 1123 

SP;  
C. sellowii   Baill. Caruzo M.B.R. 2014 SP; Lira S.S. 529 

PEUFR; Rocha A.  s/nº IAC 
Seção Geiseleria  
C.acapulsensis M.J.Martinez Gordillo 

& J.Jiménez Ram. 
Heml King R. 1231 US 

C. glandulosus L. Costa J.M. et al. 1047 UFMG; Souza 
et al, 26599 UFMG; Jardim, J.G. 3253 UESC 

C. hirtus L'Hér. Oliveira, JA de s.n. UFMG 2321: 
Costa J. & Conceição A.S. 132 UESC 

C. spica Baill. Irwin H.S. 18535 e 18777 UB; 
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C. trinitatis Millsp. Costa, M.A.S. 498 UB; Silva M.G. da 
5479 UB; Silva et al. 1260 UFMG 

Seção Julocroton  
C. fuscescens Spreng Costa L.V. s.n. BHCB; Mota R.C. 714 

BHCB 
C. triqueter Lam. Bernacci L.C. 997 IAC; Valduga E. 

749 e 815, não tombado no ICN;  
Seção Lasiogyne  
C. floribundus Spreng. Moraes T.M. 1401 IFN-546 UB; 

Santos M.F. 211 BHCB; Tameirão Neto, E. 
3629 BHCB 

C. jacobinensis Baill. Araújo J.F. 999 IFN-742 UB; Moraes 
T.M. 1401 IFN-546 e 1410 IFN-546 UB  

Seção  Luetzelburgiorum  
C. luetzelburgii Pax & K. Hoffm. Pereira A.P.N. 61 SP 

 

 

 

RESULTADOS 

 

Caracterização morfoanatômica do pecíolo 

 

O formato predominante do pecíolo foi o côncavo-convexo observado na maioria 

das espécies da seção Barhamia subseções: Barhamia (Fig. 1A-B); subsect. Astraeopsis 

(Fig. 1C), exceto C. ameliae cujo formato é circular (Fig. 1D); e em parte das espécies da 

subsect. Medea (C. chaetophorus, C. heterodoxus, C. serratifolius, C. siderophyllus, C. 

atrorufus, C. staechadis e C. ovalifolius) (Fig. 1E, F); bem como nas seções 

Luetzelburgiorum; Geiseleria (Fig. 2A) exceto em C. spica cujo pecíolo é plano convexo; 

Julocroton e Lasiogyne. Nas demais espécies da seção Barhamia manteve-se o padrão 

plano-convexo (Fig. 2B-D).  

Dois tipos de feixes predominaram nas espécies analisadas, o colateral e o 

bicolateral. Os feixes são colaterais em C. catariae da subsect. Barhamia, C. serratoideus, 

C. avulsus, C. helichrysum, C. quintasii, C. timandroides, C. vestitus da subsect. Medea, 

C. velutinus da subsect. Micranthi, C. acapulsensis e C. glandulosos da seção Geiseleria 

(Fig. 2A). Feixes bicolaterais foram observados nas demais espécies analisadas (Figs. 1A, 

B, D-F; 2C, D). No entanto, variações nesta tipologia ocorrem em C. glabellus (subsect. 

Astraeopsis), C. fuscus (subsect. Medea), C. cerinus e C. ovalifolius (subsect. Micranthi), 
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todas incluídas na seção Barhamia, em que apenas o feixe mais proeminente é bicolateral 

(Figs. 1C; 2B).  

O sistema vascular está organizado em arco fechado (Fig. 1B) em alguns 

representantes da seção Barhamia, como C. longibracteatus, C. muscicapa (subsect. 

Barhamia), C. glandulosepalus, C. sutup (subsect. Astraeopsis) e em C. luetzelburgii 

(seção Luetzelburgiorum). No entanto, algumas espécies apresentam variações nesta 

organização dos feixes, como em C. adenocalyx, C. rudolphianus, C. urticifolius, C. 

ameliae, C. atrorufus, C. velutinus e C. sellowii (seção Barhamia), C. triqueter (seção 

Julocroton) e os representantes da seção Lasiogyne, em que os feixes que compõem o arco 

são separados por tecido parenquimático (Figs. 1D; 2C). Já em C. guaritensis, C. 

chaetophorus, C. timandroides e C. myrsinites, apenas os feixes voltados para a face 

adaxial encontram-se interrompidos por células parenquimáticas (Fig. 2D). Nas demais 

espécies o sistema vascular é organizado em arco aberto (Fig. 1A), mas em C. glabellus 

(subsect. Astraeopsis), C. fuscus, C. serratoideus, C. serratifolius, C. siderophyllus, C. 

staechadis, C. vestitus (subsect. Medea), C. ovalifolius (subsect. Micranthi), os feixes são 

separados por parênquima (Figs. 1C, E, F; 2A, B). Em C. catariae (subsect. Barhamia) e 

nos representantes da seção Geiseleria (exceto C. spica) os feixes também são separados 

por tecido parenquimático, mas o arco aberto apresenta as extremidades convolutas (Fig. 

2A).  

A presença de um par de feixes dorsais foi observada em C. siderophyllus, C. 

fuscus, (subsect. Medea) e C. spica (seção Geiseleria) (Figs. 1F; 2B). Já em C. glabellus 

(subsect. Astraeopsis) ocorre apenas um feixe dorsal (Fig. 1C). Feixes acessórios estão 

presentes na maioria das espécies analisadas (Figs. 1B-D; 2A, C), não tendo sido 

observados em C. glutinosus (subsect. Barhamia), C. guaritensis, C. arlineae, C. avulsus, 

C. fuscus, C. heterodoxus, C. montividensis, C. serratoideus, C. serratifolius, C. 

siderophyllus, C. staechadis, C. vestitus (subsect. Medea) e C. spica (seção Geiseleria) 

(Fig. 1A, E, F; 2B, D).  

Os idioblastos secretores ocorrem na periferia do córtex de todas as espécies 

analisadas (Fig. 2B), podendo interromper a epiderme ou serem subepidérmicos. A 

posição desses idioblastos na periferia do córtex variou dentre os indivíduos de uma 

mesma espécie. Já, os idioblastos contendo inclusões sólidas, do tipo drusa, são mais 

frequentes e numerosos próximos ao sistema vascular ocorrendo em todas as espécies 
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analisadas (Fig. 2A). Os laticíferos ocorrem associados ao floema, estruturas visualmente 

mais calibrosas que os elementos de condução (Fig. 2B). 

Caracterização anatômica da lâmina foliar  

 

A epiderme é uniestratificada e suas células apresentam conteúdo de natureza 

mucilaginosa que corou intensamente de rosa pelo azul de toluidina (Fig. 3A), exceto em 

C. staechadis e C. quintasii (seção Barhamia - subsect. Medea), as quais contém 

compostos fenólicos que reagiram de verde com o azul de toluidina (Fig. 3B). As células 

são justapostas, com parede periclinal externa espessa, e em algumas porções podendo ser 

interrompidas por idioblastos (Fig. 3A, C). Em secção transversal as células epidérmicas 

são tabulares (Fig. 3A, C-H), mas na seção Barhamia, em C. longibracteatus (subsect. 

Barhamia), C. staechadis (subseção Medea), C. velutinus (subsect. Micranthi) e C. 

sellowii (subsect. Sellowiorum) as células voltadas para a face adaxial são mais altas com 

formato colunar (Fig. 3B).  

Os tricomas tectores foram observados nas folhas completamente expandidas das 

espécies da subseção Barhamia (exceto C. cataria); subseção Astraeopsis; C. fuscus, C. 

arlineae (subseção Medea); C. ovalifolius (subseção Micranthi) e seção Geiseleria 

(exceto C. spica) não sendo possível identificar o tipo, apenas algumas cicatrizes. Nas 

espécies em que são persistentes, foram observados tricomas de dois tipos: estrelados e 

lepidoto/escama (Fig. 3I, J). Os estrelados apresentam raio porrecto (Fig. 3I) e ocorrem 

em C. siderophyllus, C. serratifolius, C. staechadis, C. serratoideus, C. avulsus, C. 

atrorufus, C. montividensis, C. heterodoxus, C. arirambae, C. helichrysum (subsect. 

Medea) e C. catariae (subsect. Barhamia), C. triqueter, C. fuscescens (seção Julocroton), 

C. floribundus, C. jacobinensis (seção Lasiogyne), C. spica, C. acapulsensis, C. 

luetzelburgii (seção Luetzelburgiorum), com número de raios variando entre indivíduos 

de uma mesma espécie.  

Os tricomas do tipo lepidoto/escama, com as células da ala parcialmente (menos 

de 50%) aderidas na base (Fig. 3J), foram registrados para as espécies C. guaritensis, C. 

timandroides, quintasii (subsect. Medea), C. sellowii, C. myrsinites (subsect. 

Sellowiorum), C. velutinus, C. cerinus (subsect. Micranthi).   
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Tricomas estrelados e do tipo lepidoto/escama podem ocorrer em uma mesma 

espécie, como em C. montividensis (seção Barhamia) e C. floribundus (seção Lasiogyne). 

O comprimento do pedúnculo visto em corte anatômico também foi considerado nas 

análises comparativas, mas foi verificado que essa é uma característica variável, podendo 

e frequentemente ocorrendo tricomas estrelados curto pedunculados (pedúnculo menor 

que a largura do mesofilo) e longo pedunculados (pedúnculo mais largo que o mesofilo) 

em uma mesma espécie. Para os lepidotos/escama o pedúnculo curto se manteve constante 

em todas as espécies em que ocorrem.  

Os estômatos são do tipo paracítico, e as folhas são anfiestomáticas na maioria das 

espécies analisadas (Fig. 3A, C). Folhas hipoestomáticas ocorrem em algumas espécies 

da seção Barhamia, como em C. longibracteatus, C. muscicapa (subsect. Barhamia), C. 

arirambae (subsect. Medea) e C. sellowii (subsect. Sellowiorum), e também em C. 

luetzelburgii (seção Luetzelburgiorum).  Adicionalmente, as espécies da subsect. 

Astraeopsis e em C. chaetophorus, C. glandulosobracteatus, C. staechadis (subsect. 

Medea) e C. velutinus (subsect. Micranthi) foram descritas como anfi-hipoestomáticas, 

com estômatos na face adaxial presentes na epiderme que recobre a nervura de maior 

porte.  

O mesofilo é isobilateral em C. luetzelburgii (seção Luetzelburgiorum) e 

predomina nas espécies da seção Barhamia (Fig. 3A, C, D, F). Em C. adenocalyx, C. 

catariae, C. urticifolius (subsect. Barhamia); C. chaetophorus, C. staechadis (subsect. 

Medea); C. sellowii (subsect. Sellowiorum); as espécies da subsect. Astraeopsis e nas 

espécies das seções Geiseleria (exceto C. spica); Julocroton e Lasiogyne o mesofilo é 

dorsiventral (Fig. 3B, E). 

Em meio às células do parênquima paliçádico e lacunoso ocorrem idioblastos 

secretores (Fig. 3A, C, G). Idioblastos contendo cristais do tipo drusa, também foram 

observados no mesofilo, sendo mais numerosos próximo ao sistema vascular da nervura 

de maior porte. Esclereídes na base dos tricomas lepdotos/escamas estendendo até o 

mesofilo (Fig. 3E) foram vistos em C. catariae (seção Barhamia); C. spica (seção 

Geiseleria); seções Julocroton e Lasiogyne.  

A nervura central apresentou a face adaxial reta a levemente convexa (Fig. 3F) em 

C. glutinosus (subsect. Barhamia); C. guaritensis, C. helichrysum, C. megalocalyx, C. 

quintasii, C. serratoideus, C. avulsus, C. heterodoxus, C. montividensis, C. staechadis 
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(subsect.  Medea); C. velutinus, C. ovalifolius (subsect. Micranthi) e nas espécies da 

subsect. Astraeopsis. Apenas em C. arlineae, C. vestitus (subsect. Medea) e C. cerinus 

(subsect. Micranthi) a nervura foi considerada reta em ambas as faces (Fig. 3A).  Mesmo 

com essas variações o formato biconvexo da nervura central predominou na seção 

Barhamia, ocorrendo nas demais espécies (Fig. 3G, H). O mesmo padrão ocorre nas 

espécies analisadas das seções Geiseleria, Luetzelburgiorum, Julocroton e Lasiogyne. 

Parênquima paliçádico contínuo na nervura de maior porte predomina nas espécies 

amostradas (Fig. 3A, F, G).  Ele é interrompido (Fig. 3H) em C. catariae, C. glutinosus, 

C. longibracteatus, C. muscicapa (subsect. Barhamia); C. quintasii, C. serratoideus, C. 

staechadis (subsect. Medea); C. velutinus (subsect. Micranthi); nas subseções Astraeopsis 

e Sellowiorum, todas incluídas na seção Barhamia; C. spica (seção Geiseleria); em 

Julocroton e Lasiogyne.  

A presença de feixes dorsais na nervura de maior porte (Fig. 3G, H) foi verificada 

nos representantes das subseções Barhamia, Astraeopsis; Sellowiorum; e nas espécies C. 

atrorufus, C. siderophyllus e C. timandroides pertencentes a subsect. Medea (seção 

Barhamia); na seção Geiseleria (exceto C. spica que possui um par de feixes acessórios); 

nas seções Julocroton e Lasiogyne. As demais espécies não apresentam feixes dorsais ou 

acessórios (Figs. 3A, F).  

A presença de parênquima paliçádico contornando a margem é uma característica 

recorrente nas espécies analisadas (Fig. 3D). Exceções a essa característica são Croton 

glabellus, C. glandulosepalus (subsect. Astraeopsis); C. myrsinites, C. sellowii (subsect. 

Sellowiorum), pertencentes a seção Barhamia; seções Julocroton e Lasiogyne (Fig. 3F). 

Diversidade de estruturas secretoras nas estípulas e folhas  

 

Foram analisadas as estípulas de representantes de todas as subseções da seção 

Barhamia, e de representantes das seções que compõem o grupo externo (exceto seção 

Lasiogyne). Uma característica marcante das seções Barhamia e Luetzelburgiorum foi a 

observação das estípulas modificadas em estruturas glandulares. Nessas seções as 

estípulas não apresentam aspecto foliáceo e com exceção de C. catariae (subseção 

Barhamia), essas glândulas conspícuas correspondem a coléteres (Fig. 4A).  Os coléteres 

são do tipo padrão, constituídos de epiderme secretora uniestratificada e arranjada em 
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paliçada, revestindo o eixo parenquimático multicelular, vascularizados por xilema e 

floema, com vascularização partindo da base da estípula em direção a porção secretora, 

evidenciada pelas terminações xilemáticas nas amostras diafanizadas e em cortes 

anatômicos (Fig. 4B, D). Nos representantes das seções Julocroton e Lasiogyne os 

coléteres estipulares ocorrem apenas na base das estípulas e não são vascularizados. Para 

a seção Geiseleria, apenas as estípulas de C. spica foram analisadas, nelas não ocorrem 

coléteres, mas foram identificados nectários extraflorais (NEFs) que estão restritos a 

porção apical das estípulas, que são inteiras. As glândulas estipulares de C. catariae 

também são anatomicamente semelhantes à (NEFs), sendo constituídas por um pedúnculo 

longo, não secretor, apresenta vascularização que conflui para o parênquima secretor 

subepidérmico que é recoberto por epiderme secretora em paliçada (Fig. 4C).  

Nas folhas completamente expandidas, coléteres estão presentes no ápice dos 

dentes marginais de C. catariae (seção Barhamia- subsect. Barhamia), e nas espécies 

analisadas da seção Geiseleria, em C. triqueter e de C. fuscescens (seção Julocroton) (Fig. 

4D). Estas estruturas são anatomicamente semelhantes aos coléteres do tipo padrão 

descritos para as estípulas. Apenas os coléteres das seções Julocroton e Lasiogyne são 

avascularizados. Nas demais espécies essas glândulas não foram observadas, e também 

não foram verificada a presença de cicatrizes, sugerindo que essas estruturas não ocorrem 

em nenhum estádio de desenvolvimento.  

As glândulas na margem nas demais espécies da seção Barhamia e em C. 

luetzelburgii (seção Luetzelburgiorum) são NEFs (Fig. 4E-I) e apresentam estrutura 

morfoanatômica semelhante nas duas seções (Tab. 2). Em espécies que apresentam a 

margem denteada como C. fuscus (subsect. Medea), estes NEFs podem ocorrer no ápice 

dos dentes e entre eles. NEFs também podem ocorrer em espécies que apresentam a 

margem inteira, como C. arirambae e C. serratifolius. Deve ser considerado que dentre 

as espécies do grupo externo, apenas em C. spica (seção Geiseleria) ocorrem nectário 

marginais na base dos dentes, e embora sejam anatomicamente semelhantes aos 

observados na seção Barhamia, diferente das outras espécies amostradas, na margem 

apresenta coléteres no ápice dos dentes e nectários na base deles.  

A distribuição e tipologia de NEFs da lâmina foliar de C. catariae são exceções na 

seção Barhamia, pois apresentam um par (ou trio) de nectários 

basilaminares/acropeciolares, bem como ao longo do limbo (nectários laminares). 
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Nectários basilaminares/acropeciolares também foram registrados para as espécies da 

seção Geiseleria (Fig. 4J).  

Anatomicamente, todos os nectários descritos são vascularizados por xilema e 

floema, a vascularização é evidente pelas terminações xilemáticas que, divergem em 

direção da superfície das margem da folha que possui a superfície glandular (Fig. 4E, F, 

I), e apresentam uma única camada de células epidérmicas secretoras organizadas em 

paliçada (Fig. 4 F-J). Já o formato da superfície secretora apresentou variações entre as 

espécies da seção Barhamia e o grupo externo (Tab. 2). Em C. luetzelburgii (seção 

Luetzelburgiorum) a superfície secretora tem o formato convexo, esse padrão se repetiu 

em praticamente todos os NEFs da seção Barhamia, com a única exceção em C. catariae 

(subsect. Barhamia), que apresentou a superfície secretora plana/reta nos nectários 

laminares e estipulares e levemente convexa naqueles basilaminares/acropeciolares, 

semelhante aos da seção Geiseleria (Fig. 4J). Nessa seção, o formato da superfície 

secretora variou, inclusive em um mesmo indivíduo. Como é o caso de C. spica, em que 

foram identificados nectários na margem da folha com a superfície secretora convexa e 

nas estípulas com a superfície secretora variando de reta a levemente convexa, enquanto 

os acropeciolares/basilamiares apresentaram a superfície reta a levemente côncava (Tab. 

2). 

Os nectários foram classificados como: sésseis (Fig. 4G-I), quando a porção 

secretora está em contato direto com a epiderme não secretora adjacente. Eles podem 

contornar a margem ou se apresentar voltados para a face adaxial; curto-pedunculados 

(Fig. 4F), apresentando um eixo parenquimático não secretor, com o comprimento 

visualmente inferior a 3 vezes a altura da região secretora apical; e longo-pedunculado 

(Fig. 4C, J) quando esse comprimento é 3 vezes maior que a porção secretora (Tab. 2). 

A distribuição dos nectários marginais encontrados nas seções Barhamia e 

Luetzelburgiorum (Fig. 5A), dos laminares e estipulares em C. cataria e a morfologia das 

estípulas que apresentam numerosos coléteres (Fig 5D) também foram evidenciadas nas 

análises de peças inteiras em esteriomicroscópio. Os NEFs mantêm a atividade secretora 

em folhas adultas, inclusive podendo ser visualizada gota de secreção (Fig. 5A). Já os 

coléteres, quando são persistentes, podem apresentar uma coloração amarronzada, 

semelhante a estruturas senescentes em folhas maduras (Fig. 5D). 
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Na inserção dos raios dos tricomas estrelados das folhas de C. cataria da seção 

Barhamia foi observado uma célula secretora (Fig. 4K), anatomicamente semelhante aos 

idioblastos secretores da lâmina foliar, sendo essa uma característica exclusivamente 

detectada nesta espécie.  

Tricomas glandulares unicelulares, que apresentam a porção distal globosa e a base 

estreita, com um aspecto de maçaneta (Fig. 4L), foram observados ao longo da face 

abaxial da lâmina foliar de C. catariae (subsect. Barhamia) e C. megalocalyx (subsect. 

Medea), e na face abaxial na nervura de maior porte de C. ameliae e C. sutup (subsect. 

Astraeopsis), incluídos na seção Barhamia. Na seção Geiseleria, os tricomas glandulares 

unicelulares foram observados em ambas as faces de C. spica, e somente na face abaxial 

de C. hirtus, C. glandulosus e C. acapulsensis, assim como nos representantes das seções 

Julocroton e Lasiogyne (Tab. 3).  

Laticíferos ocorrem em todas as espécies analisadas (Fig. 6A, B). Embora sejam 

células pouco numerosas e que estejam sempre associadas ao sistema vascular 

especialmente ao floema, são facilmente identificadas em cortes longitudinais e 

transversais. São reconhecidos como células com conteúdo citoplasmático fortemente 

corado em cortes transversais e longitudinais do caule, pecíolo e nervura, pelo protoplasto 

retraído em cortes transversais e são alongadas em cortes longitudinais. Apenas em C. 

velutinus (seção Barhamia – subsect. Micranthi) os laticíferos apresentam ramificações 

(Fig. 6B), nas demais espécies ocorrem laticíferos não ramificados (Tab. 3). 

Idioblastos secretores estão presentes em todas as espécies analisadas (Fig. 6C). 

São células volumosas, distribuídas em meio ao parênquima paliçádico e lacunoso, ou 

voltados apenas para uma face da epiderme, como ocorre com C. fuscescens (seção 

Julocroton) em que estão voltados para a face adaxial, e em C. acapulsensis (seção 

Geiseleria), voltados para a face abaxial. Podem atravessar todo o mesofilo e alcançar a 

epiderme, interrompendo-a, embora não se projetem, podem se elevar acima do nível da 

superfície epidérmica. Com exceção de C. sellowii (seção Barhamia- subsect. 

Sellowiorum) e C. fuscescens (seção Julocroton), nos quais os idioblastos são 

subepidérmoso e restritos à face adaxial.  
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Análise de similaridade 

 

Utilizando unicamente traços micromorfológicos (Tab. 4) foi gerado o padrão de 

agrupamento (“cluster analysis”) resultando em um dendrograma (Fig. 7). A análise de 

similaridade organizou as espécies da seção Barhamia em 4 grupos.  

Dentre os representantes da seção Barhamia, o grupo 1 contém representantes da 

subseção Medea e Micranthi que não apresentam NEFs e coléteres foliares. As espécies 

pertencentes ao grupo 2 foram organizadas em três subgrupos (A, B e C), os caracteres 

mais significativos foram a presença, distribuição e morfologia dos NEFs.  

O subgrupo A, apresenta NEFs curtos pedunculados, voltados para a face adaxial 

do limbo e com a superfície secretora convexa. Neste subgrupo encontra-se Croton 

luetzelburgii, que compartilha muitas características com a seção Barhamia, 

especialmente os traços micromorfológicos relacionados aos NEFs, tipo de mesofilo, 

conformação da nervura de maior porte, tipo de feixes vasculares, organização do sistema 

vascular do pecíolo e a presença de feixes acessórios no pecíolo.  

O subgrupo B, é constituído por espécies que apresentam como características 

comum os NEFs sésseis, contornando a margem ou voltados para a face adaxial e 

apresentam a superfície secretora convexa. O subgrupo C, é composto por espécies com 

NEFs sésseis, voltados para a face adaxial e com superfície secretora convexa. C. 

siderophyllus também compartilha destas características, no entanto, ter folhas 

anfiestomáticas, mesofilo isobilateral, nervura de maior porte biconvexa, sistema vascular 

do pecíolo organizado em arco aberto com feixes separados, foram significativas para 

agrega-lo ao grupo B.  

O grupo 3, contêm representantes com folhas anfi-hipoestomáticas, mesofilo 

dorsiventral, feixes vasculares bicolaterais, e feixes acessórios no pecíolo, com ausência 

de registro para a ocorrência de estruturas secretoras externas, as similaridades deste 

conjunto de traços micromorfológicos foram determinantes para o agrupamento de Croton 

chaetophorus à seção Barhamia subseção Astraeops.  

Os representantes da subseção Micranthi não constituíram um único grupo. Croton 

cerinus e C. ovalifolius encontram-se reunidos no grupo 1. C. velutinus integrou o grupo 

que contém as espécies da subseção Sellowiorum, apresentando anatomia muito 
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semelhante a C. sellowii, como o formato colunar das células epidérmicas, idioblastos 

subepidérmicos na face adaxial, parênquima paliçádico interrompido na nervura de maior 

porte, formato e organização do sistema vascular do pecíolo e a presença de feixes 

acessórios. Não foi registrada a ocorrência de NEFs, e a distribuição dos idioblastos 

verificados em C. sellowii   e C. velutinus não ocorre nos outros representantes da seção 

Barhamia, características importantes para agrupá-los. A presença de laticíferos 

ramificados apenas em C. velutinus é um traço micromorfológico importante para explicar 

a dissimilaridade com relação as espécies do grupo 4 e os demais representantes da seção. 

Croton staechadis aparece em um ramo independente dos 4 grupos da seção 

Barhamia. Essa espécie compartilha traços micromorfológicos com representantes dos 

quatro grupos dentro da seção Barhamia, destacadamente a anatomia das estruturas 

secretoras marginais, a natureza fenólica do conteúdo das células epidérmicas, assim 

como o formato colunar das mesmas, sem equivalência com as espécies das seções 

Geiseleria, Julocroton e Lasiogyne.  

Croton catariae apresentou pouca similaridade anatômica com os demais 

representantes da seção Barhamia. As características relacionadas à anatomia e 

distribuição dos NEFs, principalmente a presença de um par (ou trio) 

basilaminares/acropeciolares; coléteres ocorrendo no ápice dos dentes marginais; além de 

Esclereídes na base dos tricomas que podem atravessar o mesofilo; tricomas glandulares 

unicelulares; sistema vascular organizado em um arco aberto, com os feixes separados por 

células parenquimáticas e com extremidades convolutas no pecíolo, são coincidentes aos 

representantes da seção Geiseleria.  

Croton spica apresentou várias particularidades anatômicas quando comparado 

aos outros representante analisados da mesma seção. No que concerne as estruturas 

secretoras, a presença e anatomia dos NEFs basilaminares/acropeciolares, assim como a 

ocorrência de coléteres marginais e tricomas glandulares, foram significativas para 

estabelecer o agrupamento com as demais espécies de Geiseleria. Mas a distribuição dos 

tricomas secretores, a ocorrência de NEFs marginais, assim como as características 

anatômicas da nervura de maior porte, foram traços micromorfológicos únicos dentre as 

espécies amostradas para a seção Geiseleria, explicando o alto índice de dissimilaridade 

com relação as demais espécies da mesma seção. 
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DISCUSSÃO 

 

Contribuições da anatomia foliar para os estudos taxonômicos da seção Barhamia 

 

Embora a aplicação da anatomia foliar para a taxonomia de Croton seja 

potencialmente útil, faltam informações sistematizadas sobre quais e como os caracteres 

podem contribuir para a delimitação de espécies e de linhagens. As avaliações anatômicas 

para a seção Barhamia forneceram dados interessantes e potencialmente úteis para a 

taxonomia do grupo. Os traços micromorfológicos não apresentaram variações 

significativas entre os indivíduos de uma mesma espécie, mesmo sob condições 

ambientais distintas, atestando segurança para análise comparativa das espécies avaliadas.  

A organização do sistema vascular no pecíolo apresentou variações úteis para a 

distinção de espécies, especialmente dentre as subseções de Barhamia com menor número 

de espécies, como Astraeopsis e Sellowiorum. Em Malpighiaceae, por exemplo, as 

variações na organização do sistema vascular no pecíolo permitiram distinguir espécies 

de um mesmo gênero (Araújo et al. 2013, 2020). Entretanto, em outras seções de Croton 

a organização do sistema vascular foi pouco variável e não foi útil para distinguir espécies 

(Vitarelli 2013; Feio et al. 2018). O significado taxonômico da diversidade na organização 

do sistema vascular nas linhagens de Croton precisa ser avaliada em um contexto mais 

abrangente do gênero.  

Feixes vasculares separados por tecido parenquimático já foi registrada em Croton 

(Metcalfe & Chalk 1950) e, embora seja uma característica pouco explorada para o 

gênero, em Barhamia se mostrou potencialmente útil para a distinção de espécies dentro 

das subseções. Abordagem semelhante foi reportada em representantes de Chamaecrista, 

gênero taxonomicamente complexo de Leguminosae (Coutinho et al. 2013, 2016) 

Feixes colaterais e bicolaterais ocorrem em Croton (Vitarelli, 2013; Feio et al. 

2018), sendo uma característica utilizada para distinção de espécies de (Vitarelli 2013). 

Nossa análise comparativa demonstrou que essa característica se manteve constante dentre 

as espécies da seção Geiseilaria, ocorrendo de forma esporádica em representantes da 

seção Barhamia, porém pouco expressiva para a delimitação das subseções. O tipo de 

feixe vascular tem sido utilizado em estudos taxonômicos em diferentes táxons (Araújo et 
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al. 2010; 2020; Moraes et al. 2011; Almeida Jr. et al. 2013; Coutinho et al. 2013; Araújo 

et al. 2020)  

Estômatos paracíticos ocorrem em todos os representantes analisados e já foram 

relatados para espécies do gênero Croton (Sá-Haiad et al. 2009; Vitarelli 2013; Soares 

2013; Feio et al. 2018), sendo uma característica considerada comum para a família 

Euphorbiaceae (Metcalfe & Chalk 1957). Embora a maior parte das espécies amostradas 

seja anfiestomática, não houve correlação entre a distribuição dos estômatos na face 

adaxial (folhas epiestomática) e abaxial (folhas hipoestomáticas) e as linhagens 

analisadas, concordando com registrado para a tribo Crotoneae (Solereder 1908, Metcalfe 

& Chalk 1957). Algumas das espécies de Barhamia possuem folhas hipoestomáticas 

semelhante ao descrito para as seções Lamprocroton, Cleodora e C. alabamensis 

(Vitarelli 2013), para a seção Cyclostigma (Feio et al. 2018), e diferentes táxons de 

Euphorbiaceae (Thakur & Patil 2011). Folhas anfi-hipoestomáticas ocorrem em alguns 

representantes da seção Barhamia, mesmo padrão observado em Croton heliotropiifolius 

Kunth (seção. Adenophylli) (Barros 2010), e para espécies do gênero Astraea (Sá-Haiad 

et al. 2009; Souza 2018). 

A presença de folhas anfiestomáticas geralmente é associada a plantas que ocorrem 

em regiões abertas, sendo considerada uma vantagem adaptativa, possibilitando o 

aumento da capacidade fotossintética em condições de baixa disponibilidade hídrica (Mott 

et al. 1982). A organização do mesofilo, especialmente a organização do parênquima 

paliçádico, também pode contribuir com a manutenção de taxas fotossintéticas 

satisfatórias (Dickison 2000). Essa é uma característica importante para as plantas com 

folhas anfi-hipoestomáticas e hipoestomáticas e que estão sujeitas a altas demandas 

evaporativas. Geralmente são plantas de mesofilo isobilateral ou podem apresentar duas 

camadas de parênquima paliçádico em mesofilo dorsiventral, como observado em Croton 

sellowii no presente trabalho. A ocorrência de compostos fenólicos nas células 

epidérmicas também confere vantagem seletiva as plantas que estão sujeitas a alta 

incidência luminosa, essa caraterística foi verificada em C. staechadis e C. quintasii 

(seção Barhamia), que ocorrem em vegetação aberta, com registros de coleta em campo 

rupestre. A presença desses compostos no conteúdo vacuolar das células epidérmicas atua 

como um filtro, protegendo os tecidos do mesofilo contra os danos oxidativos da intensa 

radiação (Kondo & Kawashima 2000). 
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No presente trabalho os três formatos da nervura em sessão transversal, que pode 

ser projetada em ambas as faces (biconvexa), reta a levemente convexa na face adaxial e 

convexa na abaxial, reta em ambas as faces, são dados informativos apara agrupar espécies 

das subseções Astraeopsis e Sellowiorum. Quanto as espécies das subseções Barhamia, 

Medea e Micranthi, não houve homogeneidade neste caráter. Baseado na importância das 

características anatômicas das nervuras de maior porte para a taxonomia de espécies de 

Malpighiaceae (Araújo et al. 2013, 2020) e de Erythroxylaceae (Bieras & Sajo 2004), 

esses traços micromorfológicos fornecem dados adicionais que podem contribuir em 

futuras revisões, como possíveis sinapomorfias para algumas das subseções. 

A ocorrência de tricomas que apresentam esclereídes fazendo conexão com o 

mesofilo já foi relatada em diferentes espécies de Croton (Metcalfe & Chalk, 1950; Louro 

et al. 2003; Appezzato-da-Glória & Carmello-Guerreiro 2006; Sá-Haiad et al. 2009; 

Soares 2013; Vitarelli et al. 2016). Foi verificado que essas estruturas não possuem origem 

exclusivamente protodérmica, constituindo-se em emergências (Sá-Haiad et al. 2009), e 

denominadas “trichome-like emergences” (Vitarelli et al. 2016). As Esclereídes 

associadas a esses apêndices epidérmicos, estabelecem comunicação com o sistema 

vascular, desempenhando importante papel na absorção de água atmosférica em C. 

pygmaeus L.R.Lima, C. splendidus Mart. ex Colla e C. erythroxyloides Baill., ocorrente 

em um campo de altitude (Vitarelli et al. 2016). Dentre as espécies analisadas da seção 

Barhamia, apenas C. catariae apresentou esclereídes associadas aos tricomas. Essa 

característica também está presente em C. spica, corroborando as descrições feitas por 

Sodré et al. (2019), ocorrendo também nos representantes analisados das seções 

Julocroton e Lasiogyne. Tais estruturas também foram reportadas para C. sacaquinha 

(seção Lasiogyne), o que demonstra que a distribuição desta característica é variável em 

Croton, podendo representar uma homoplasia para o gênero (Vitarelli 2013). 

A diversidade de tipos de tricomas tectores foi uma característica importante 

utilizada para distinguir espécies de Croton, e essas tipologias constam nas descrições e 

chaves de identificação para o gênero (Webster et al. 1996; Gordillo & Matías 2005; 

Senakun & Chantaranothai 2010; Caruzo et al. 2011; van Ee & Berry 2011; van Ee et al. 

2011). Como ocorre para a seção Luntia (Soares 2013), os tricomas do tipo 

escama/lepidotos, são curto pedunculados e podem ocorrer mais de um tipo de tricoma na 

lâmina foliar. A ocorrência de tricomas escamiformes na face abaxial das folhas da seção 

Lamprocroton é considerada um caráter diagnóstico para a seção (Vitarelli 2013). Para 
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Barhamia algumas espécies analisadas apresentaram tricomas escamiformes, mas quando 

houve co-ocorrência de tricomas escamiformes e estrelados não foi verificado o 

predomínio de um tipo entre as faces da epiderme, como o verificado por Vitarelli (2013). 

A presença de um único tipo de tricoma tector ou mais de um em Barhamia, é um caráter 

que, isoladamente não apresentou valor determinante para auxiliar na delimitação da 

seção, mas é útil para distinguir as espécies, como também apontado por Gordillo & 

Matías (2005). Entretanto, deve ser levado em consideração que os tricomas não 

secretores não foram visualizados em algumas espécies, seja devido ao processo de 

herborização ou reversão, o que limita a abrangência da utilidade desta característica 

quando se avalia materiais herborizados. 

Diversidade das estruturas secretoras na seção Barhamia e novidades para Croton 

 

Usualmente as informações sobre a ocorrência NEFs e coléteres são utilizados nas 

descrições de espécies do gênero Croton (Riina et al. 2015; Vitarelli et al. 2015; Feio et. 

al 2016). No entanto, a presença e o tipo dessas estruturas ainda não haviam sido 

investigadas na seção Barhamia. Embora NEFs sejam considerados tipicamente ausentes 

na seção Barhamia (Gordillo & Matías 2005; Medeiros et al. 2016), avaliações acuradas 

aqui apresentadas permitiram verificar a ocorrência de NEFs marginais, sésseis ou curto-

pedunculados, ocorrendo em representantes das subseções Barhamia e Medea. A presença 

de NEFs marginais é uma novidade para a seção que deve ser relevante nos futuros 

trabalhos de revisão taxonômica e filogenia.   

Coléteres na margem foliar foram observados em C. catariae (seção Barhmaia), 

C. hirtus, C. acapulsensis, C. glandulosus, C. spica, e nas duas espécies de Julocroton 

analisadas, e são estruturas senescentes. Tipicamente essas glândulas exibem alta 

atividade secretora em ápices meristemáticos e em folhas jovens (Mayer et al. 2011; Dalvi 

et al. 2013; Coutinho et al. 2015). Assim, a atividade precoce e posterior senescência pode 

ser um obstáculo para descrever os coléteres. Em C. glandulosus, por exemplo, coléteres 

foram descritos na inflorescência (Machado et al. 2015), mas os foliares dificilmente são 

encontrados em folhas completamente desenvolvidas.  

A assincronia nos desenvolvimento de nectários e coléteres é uma característica 

importante para distingui-los (Meira et al. 2020), isso fica evidente com a análise feita em 

C. spica, espécie que já esteve circunscrita na seção Barhamia (van Ee et al. 2011), mas 
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atualmente foi transferia para a seção Geiseleria (Silva et al. 2015), a qual apresenta 

coléteres senescentes e NEFs persistentes nas folhas adultas. Esses resultados corroboram 

as descrições feita por Sodré et al. (2019a) e dão respaldo a classificação dos NEFs na 

seção Barhamia, dada a semelhança anatômica e a persistência em folhas completamente 

expandidas. 

Geralmente, quando ocorrem coléteres e NEFs na margem foliar de Croton, essas 

estruturas podem estar alternadas, com os coléteres ocupando no ápice dos dentes e NEFs 

na base dos dentes (Vitarelli et al. 2015; Feio et al. 2018; Sodré et al. 2019), 

eventualmente dificultando a sua distinção (Vitarelli et al. 2015). Essa alternância entre 

os dois tipos de glândulas não foi verificada para a seção Barhamia no presente trabalho, 

já que a única espécie da seção Barhamia que apresentou coléteres marginais foi C. 

catariae, nas demais, quando ocorre glândulas na margem são NEFs. 

Nectários estipulares foram descritos para C. spica e também ocorrem em C. 

cataria, embora em C. cataria as estípulas sejam completamente modificadas em NEFs, 

e estes são anatomicamente semelhantes quando comparados aos que ocorrem no limbo. 

Estipulas modificadas em NEFs foram descritas para espécies da família Polygalaceae 

(Aguiar-Dias et al. 2011; Filgueira et al. 2016). Em Caamembeca spectabilis (DC.) J.F.B. 

Pastore (Polygalaceae) Filgueira et al. (2016) evidenciaram que a posição e a 

vascularização dos NEFs, que tem origem a partir do mesmo traço foliar que irriga a folha, 

são informações que confirmam a natureza estipular dos nectários.  

Nas estípulas avaliadas dos demais representantes da seção Barhamia e da seção 

Luetzelburgiorum as estruturas glandulares estipulares foram descritas como coléteres do 

tipo padrão, formando um arranjo denso, com muitos coléteres agrupados, resultando em 

alterações morfológicas e anatômicas das estípulas. Coléteres do tipo padrão foram 

descritos por Lersten (1974) e Thomas (1991) como estruturas constituídas por uma 

epiderme secretora unisseriada que recobre o eixo parenquimático não secretor, podendo 

ser vascularizado ou não. Em C. jacobinensis (seção Lasiogyne) coléteres do tipo padrão 

e sem vascularização ocorrem na base das estípulas, e são anatomicamente semelhantes 

aos descrito por Vitarelli et al. (2015) e Feio et al. (2018). Já em C. amentiformis Riina. 

(seção Cyclostigma) embora ocorra coléteres na base e no ápice das estípulas (Riina et al. 

2015), também são avascularizados e não ocorre modificações desse apêndice.  
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Os dados sobre o desenvolvimento ontogenético dos NEFs nodais/estipulares 

encontrados por Filgueira et al. (2016) e Aguiar-Dias et al. 2011, respaldam as descrições 

de estípulas modificadas no presente trabalho. Uma vez que foi observado em estípulas 

completamente desenvolvidas a presença dos traços foliares que partem do caule e 

convergem para as estruturas secretoras, um forte indício da modificação desses 

apêndices. Com base nesses dados é interessante avaliar as estípulas em um maior número 

de espécies para averiguar se é uma característica recorrente, visto que esse foi o primeiro 

registro que descreveu anatomicamente estípulas modificadas em NEFs ou coléteres para 

Euphorbiaceae.  

Freitas et al. (2001), descreveram estruturas secretoras estipulares em C. 

sarcopetalus como NEFs, mas é possível notar grande semelhança com os coléteres 

estipulares aqui descritos, reafirmando a necessidade de reavaliações de algumas 

estruturas secretoras descritas para Croton, como também é sugerido por Vitarelli et al. 

(2015).  

Tricomas glandulares unicelulares foram descritos para seção Luntia (Soares 

2013) e para seção Lamprocroton, possuindo valor diagnóstico para estas seções (Vitarelli 

et al. 2015). A ausência de tricomas glandulares unicelulares em praticamente todos os 

representantes da seção Barhamia e a ocorrência nas seções Geiseleria, Julocroton e 

Lasiogyne reforça a importância desse caráter para estudos comparativos e circunscrição 

das seções. Os tricomas glandulares da tipologia encontrada em representantes do grupo 

externo, podem ter sido perdidos nos representantes da seção Barhamia. Tem sido 

reportado que a presença de tricomas secretores foliares são característica comum nas 

espécies da seção Barhamia (Webster, 1993; Gordillo & Matías, 2005; Medeiros et al., 

2016), no então, as glândulas presentes na margem foliar e nas estípulas não condizem 

com essa descrição, da mesma forma que a ocorrência de tricomas unicelulares são 

exceção dentro de Barhamia, e não uma característica diagnóstica.   

Em Barhamia, os idioblastos secretores ocorrem voltados para ambas as faces da 

lâmina foliara, o que também foi descrito para espécies da seção Cleodora subseção 

Sphaerogyni (Vitarelli et al. 2015). Geralmente esses idioblastos se interpõem às células 

epidérmicas, podendo se projetar para o exterior e, quando isso ocorre, podem ser 

visualizados nas análises em microscopia eletrônica de varredura como células 
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proeminentes na superfície epidérmica, como pode ser visualizado na  ilustração contida 

no trabalho  de descrição feito por Gordillo & Matías (2005). 

Vitarelli et al. (2015) apontam que tricomas glandulares e idioblastos voltado para 

a face abaxial não ocorrem simultaneamente, sugerindo uma correlação evolutiva entre 

eles. Esse mesmo padrão foi detectado no presente trabalho em C. fuscescens (seção 

Julocroton). Em C. ameliae, C. sutup, C. catariae, C. megalocalyx (seção Barhamia), C. 

acapulsensis e C. spica (seção Geiseleria), ambas estruturas secretoras ocorrem voltadas 

para a face abaxial, uma vez que ocorre em um número pouco expressivo de espécie dentro 

da amostragem corroborando os dados de Vitarelli et al. (2015). Deve ser destacado que, 

os idioblastos podem ser muito volumosos e se estender de uma face a outra da lâmina 

foliar, o que dificulta as interpretações sobre os padrões de ocorrência de idioblastos e 

tricomas secretores unicelulares em folhas completamente expandidas.  

Idioblastos secretores no mesofilo também ocorrem em espécies da seção Luntia 

(Soares 2013) e seção Cyclostigma (Feio et al. 2018). Idioblastos secretores na epiderme, 

embora tenham sido descritos para C. hirtus e C. glandulosus (Soares 2013) não foram 

verificados nos indivíduos dessas espécies aqui avaliados. Idioblastos deste tipo também 

não foram registrados para Barhamia.  

Idioblastos secretores compondo a estrutura de tricomas tectores, presentes na 

inserção dos raios dos tricomas escamiformes de C. catariae no presente trabalho também 

foram reportados para C. lechleri e C. alchorneicarpus (Feio et al. 2018). Para confirmar 

que essa é a única espécie que exibe tal característica, seria necessário confirmar a 

estrutura dos tricomas não secretores nas espécies que têm tricomas caducos.   

A presença de látex é uma característica taxonomicamente importante para 

delimitar algumas linhagens da tribo Crotoneae (Metcalfe & Chalk 1983; Rudall, 1987, 

1989, 1994; Farías et al. 2009; Wiedenhoeft et al. 2009). No entanto, o látex pode ter um 

aspecto e coloração variáveis (Endress & Bruyns 2000), logo, a presença de laticíferos só 

pode ser constatada com análises anatômicas. Laticíferos ocorrem em todas as espécies 

analisas, tanto da seção Barhamia quando do grupo externo. Até então, os relatos sobre a 

presença de látex para a seção Barhamia se restringiam as observações registradas por 

taxonomistas nas fichas de exsicatas, quando era notado no ato da coleta a exsudação de 

um composto, o qual pode ser abundante ou pouco perceptível. De fato, deve ser 

considerado que as condições ambientais, como incidência luminosa, fertilidade do solo 
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e disponibilidade hídrica, exercem influência na síntese do látex (Agrawal & Konno 

2009). A relação das condições ambientais sobre o volume de látex produzido justifica os 

poucos relatos de exsudação para as espécies da seção Barhamia, que podem ocorrer em 

regiões sujeitas a alta incidência luminosa, grande demanda evaporativa e estresse por 

déficit hídrico, limitando a síntese e armazenamento do látex. 

 Os laticíferos observados em todas as espécies avaliadas no presente trabalho 

foram classificados como ramificados ou não ramificados. Não foi possível averiguar a 

presença de articulações, pois seria necessário estudos ontogenéticos para confirmar se 

houve dissolução das paredes terminais durante o desenvolvimento da estrutura (Dermaco 

et al. 2006; Hagel 2008; Lopes et al. 2009; Evert 2013). Assim como as descrições feitas 

para a seção Lamprocroton e para representantes da seção Cleodora (Vitarelli et al. 2015), 

os laticíferos da seção Barhamia são predominantemente do tipo não ramificado, o mesmo 

padrão se repete para o grupo externo.  A única exceção para a seção Barhamia é C. 

velutinus, que da mesma forma que em representantes da seção Cyclostigma (Feio et al. 

2016, 2018), apresenta laticíferos ramificados. 

Embora os laticíferos tenham surgido mais de uma vez ao longo da evolução 

(Hagel et al. 2008; Castelblanque et al. 2016), a presença e o tipo de laticífero é um dado 

adicional aos estudos, sugerindo que Euphorbiaceae e Malpighiaceae provavelmente 

compartilham um ancestral latescente na ordem Malpighiales (Vega 2002), assim como a 

ocorrência dos laticíferos contribuiu para a delimitação das subfamílias de Euphorbiaceae 

(Webster 1975, 1994; Rudall 1994). Entretanto, são necessárias descrições anatômicas e 

histoquímicas dos laticíferos nas diferentes linhagens para a melhor compreensão da 

história evolutiva dessas estruturas em Euphorbiaceae (Webster 1975, 1994; Rudall 1987, 

1994; Biesboer & Mahlberg, 1981; Vitarelli et al. 2015).  

Análise de similaridade e contribuições para a circunscrição da seção Barhamia 

 

As análises morfoanatômicas de representantes da seção Barhamia e de seções 

proximamente relacionadas forneceram informações inéditas que ampliam a base de 

dados para o gênero Croton. Alguns estados de caracteres anatômicos foram recorrentes 

em diferentes espécies, outros traços se mostraram mais pontuais, possibilitando 

diferenciação de espécies da seção Barhamia e a organização da seção de acordo com a 

sua similaridade. As características anatômicas mais significativas para comparação e 
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delimitação artificial dos grupos foram: a anatomia do pecíolo, ocorrência dos estômatos, 

presença de esclereídes no mesofilo, formato da nervura de maior porte; além de presença 

ou ausência, distribuição e tipologia das estruturas secretoras. 

A anatomia da nervura também foi avaliada em Croton seção Cyclostigma (Feio 

et al. 2018), apresentando variações entre as espécies, que, entretanto, não foram 

suficientemente representativos para subsidiar os tratamentos taxonômicos. Por sua vez, 

para as seções Barhamia e Luetzelburgiorum a descrição da nervura de maior porte 

forneceu dados constantes entre os grupos, especialmente aqueles sustentados pela 

filogenia molecular, proposta por van Ee et al. (2011). Como ocorre para os representantes 

da subseção Astraeopsis (C. glandulosepalus e C. glabellus), e para os representantes da 

seção Julocroton (C. fuscescens e C. triqueter), amostrados e fortemente sustentados pelas 

análises moleculares (van Ee et al. 2011), demonstrando sua expressividade e relevância 

para os estudos sistemáticos. As demais características, embora isoladamente não 

respaldem a distinção das espécies dentro da seção como um todo, podem ser utilizadas 

satisfatoriamente para distinguir as espécies dentro das subseções.  

Destacadamente as características anatômicas e distribuição das estruturas 

secretoras fornecem dados contundentes para as análises comparativas e a formação de 

agrupamentos. O registro de NEFs basilaminares/acropeciolares em C. catariae, foi um 

caráter importante para agrupá-lo aos representantes da seção Geiseleria, para a qual a 

presença desses NEFs tem valor diagnóstico (Sodré et al. 2019b). Desse modo, os dados 

anatômicos suportam a circunscrição de C. catariae na seção Geiseleria, como sugerido 

por Sodré et al. (2019b), baseado em dados morfológicos. 

Croton trinitatis, que emergiu como irmão de Barhamia na filogenia com dados 

de EMB2765 exon 9, tornado a seção Geiseleria parafiletica (van Ee et al. 2011), não 

apresenta traços anatômicos que corroboram esse posicionamento. Assim como 

evidenciado pelo dendrograma, Sodré et al. (2019b) reafirmam a circunscrição de C. 

trinitatis na seção Geiseleria. 

Croton luetzelburgii única espécie que está circunscrita na seção 

Luetzelburgiorum, mesmo não emergindo como grupo irmão de Barhamia segundo a 

filogenia mais recente para o gênero (van Ee et al. 2011), apresenta grande semelhança 

anatômica com os representantes da seção Barhamia, especialmente devido aos tipos de 

glândulas e o padrão de distribuição. Os dados micromorfológicos sustentam a 
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circunscrição de C. luetzelburgii na seção Barhamia, como proposto por Webster (1993).  

Mas deve ser considerado que as análises moleculares amostraram espécies da seção 

Barhamia que não compartilham muitos traços micromorfológicos com C. luetzelburgii. 

Assim, é possível que o aumento da amostragem da seção Barhamia em futuras análises 

moleculares resulte na mudança na topologia dessas seções nas árvores filogenéticas. Caso 

não ocorram mudanças significativas poderão ser sugeridas homoplasias para algumas 

dessas características compartilhadas.  

A presença de NEFs marginais com poucas variações morfológicas é uma 

característica útil para futuras delimitações das subseções.  A ocorrência de coléteres foi 

pontuada como uma característica de importância diagnóstica para Croton (Vitarelli 

2013). Assim, a presença de estípulas modificadas em numerosos coléteres, como 

registrado para representantes de todas as subseções avaliadas, demonstra que essa é uma 

característica que pode ser utilizada de forma eficiente para a circunscrição da seção 

Barhamia.  

 

CONCLUSÃO 

 

A presença, o tipo e a posição de estruturas secretoras presentes nas folhas e nas 

estípulas das espécies da seção Barhamia avaliadas, são relevantes do ponto de vista 

taxonômico. Como a ocorrência de NEFs marginais e a presença de estípulas modificadas 

em NEFs ou em coléteres, que ainda não havia sido reportado para o gênero. As descrições 

das estruturas secretoras podem contribuir efetivamente em futuras circunscrições da 

seção Barhamia, além de destacar algumas novidades para o gênero Croton. A anatomia 

foliar apresentou variações significativas que, embora isoladamente não sejam 

satisfatórias para a delimitação das subseções, na análise de agrupamento o conjunto de 

caracteres resultou em uma delimitação que mostra as afinidades das espécies com base 

em traços micromorfológicos. Esses traços poderão contribuir para as interpretações das 

análises filogenéticas que utilizam dados moleculares.  Assim, os caracteres descritos são 

dados relevantes para os estudos sistemáticos na tribo Crotoneae. 
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Figura 1. Formato, tipo de feixes e arranjo do sistema vascular nos pecíolos de Croton 
seção Barhamia observados em cortes transversais da porção mediana. Pecíolos com formato 
côncavo-convexo (A-C, E, F) e circular (D). A. Sistema vascular em arco aberto típico, com feixes 
bicolaterais, visualizados em C. glutinosus. B.  Sistema vascular organizado em arco fechado 
típico, com feixes bicolaterais e um par de feixes acessórios em C. longibracteatus. C. Sistema 
vascular em arco aberto, os feixes são separados por parênquima, com um único feixe ocupando 
posição dorsal e um par de feixes acessórios em C. glabellus. D. Sistema vascular em arco fechado 
com feixes separados por parênquima e um par de feixes acessórios em C. ameliae. E. Sistema 
vascular em arco aberto com feixes separados por parênquima em C. staechadis. F. Sistema 
vascular em arco aberto e os feixes separados por parênquima com um par de feixes dorsais em 
C. siderophyllus. Abreviações: Pa = parênquima; F = floema; X = xilema; Col = colênquima; Id 
= idioblastos; Tr = tricoma; setas = feixes acessórios; cabeça de seta = feixes dorsais. Barras: A-F 
= 20 µm. 
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Figura 2. Formato, tipo de feixes e arranjo do sistema vascular nos pecíolos observados 
em cortes transversais da porção mediana de Croton seções Geiseleria (A) e Barhamia (B-D). 
Pecíolos com formato côncavo-convexo (A) e plano-convexo (B-D). A. Sistema vascular em arco 
aberto com feixes separados por parênquima, extremidades convolutas e com um par de feixes 
acessórios em C. acapulsensis. B. Sistema vascular em arco aberto com feixes separado por 
parênquima, sendo o feixe mais proeminente bicolateral com um par de feixes dorsais em C. 

fuscus. C. Sistema vascular em arco fechado com todos os feixes separados por parênquima, 
apresentando um par de feixes acessórios em C. sellowii. D. Sistema vascular em arco fechado, 
mas apenas os feixes voltados para a face adaxial separados por parênquima em C. guaritentis. 
Abreviações: Pa = parênquima; F = floema; X = xilema; Dr = drusa; Col = colênquima; Id = 
idioblastos; seta curta = feixes acessórios; cabeça de seta = feixes dorsais; setas longas = 
parênquima entre os feixes. (*) laticíferos. Barras: A-D = 20 µm. 
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Figura 3. Descrição do mesofilo e da nervura central observados em cortes transversais 
(A-H) e diafanização (I, J) da lâmina foliar de Croton seções Barhamia (A-D, F-J) e Julocroton 

(E). A. Mesofilo isobilateral e folhas anfiestomáticas em C. arlineae, note o feixe colateral na 
nervura de maior porte e as células epidérmicas tabulares contendo mucilagem que corou de rosa 
pelo azul de toluidina. B.  Mesofilo dorsiventral em C. staechadis, note as células epidérmicas 
colunares com conteúdo fenólico corado intensamente de verde pelo azul de toluidina. C. Mesofilo 
isobilateral em C. fuscus, note as células epidérmicas tabulares interrompidas por idioblastos que 
se estendem até o parênquima paliçádico. D.  Margem foliar de C. serratifolius evidenciando o 
parênquima paliçádico contínuo. E. Margem foliar de C. triqueter evidenciando o parênquima 
paliçádico interrompido, note a extensão de bainha, e o detalhe da esclereide na inserção do 
tricoma visualizada sob luz polarizada. F. Nervura de maior porte com a face adaxial levemente 
convexa e parênquima paliçádico contínuo em C. avulsus. G. Nervura biconvexa com parênquima 
paliçádico contínuo e presença de um feixe dorsal em C. siderophyllus. H. Nervura biconvexa 
com parênquima paliçádico interrompido e a presença de um feixe dorsal em C. sellowii. I.  
Tricomas tectores estrelados em C. heterodoxus visualizados sob luz polarizada. J. Lepidotos com 
as células da ala parcialmente fundidas na base em C. sellowii   visualizadas sob luz polarizada. 
Abreviações: Es = estômato; Ep = epiderme; Id = idioblasto; PP = parênquima paliçádico; NC = 
nervura central; PL = parênquima lacunoso; FV = feixe vascular; Ba = bainha do feixe; Esc = 
esclereíde; Col = colênquima; PL = parênquima lacunoso; RP = raio porrecto; cabeça de seta = 
feixe dorsal. Barras: A, F-J = 10 µm; B-E = 5 µm. 
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Figura 4. Descrição das estruturas secretoras nas estípulas (A-C) nas folhas (D-L) de 
Croton seções Barhamia (A-I, K, L) e Geiseleria (D, J), visualizadas em cortes longitudinais (A, 
C, D), transversais (F-L) e diafanizações (B, E). A. Estípulas modificadas em coléteres que são 
conspícuos, numerosos e do tipo padrão em C. sellowii. B. Coléteres do tipo padrão em C. 

montividensis evidenciando a vascularização xilemática e a porção secretora fortemente corada na 
extremidade. C. Nectário longo pedunculado em C. catariae, note a superfície secretora reta 
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constituída de epiderme em paliçada e parênquima secretor subepidérmico. D. Coléter do tipo 
padrão no ápice dos dentes marginais de C. hirtus. E, F. Nectários curto pedunculados no ápice 
dos dentes de C. glandulosobracteatus, note a vascularização em E e a superfície secretora 
convexa formada por células em paliçada. F. G-I. Nectários sésseis na margem foliar de C. 

betulaster (G); C. velutinus (H); C. glutinosus (I). J. Nectários basilaminares/acropeciolares em 
C. trinitatis. K. Tricoma estrelado de C. catariae com idioblasto secretor na inserção do raio. L. 
Tricoma glandular unicelular na face abaxial de C. spica. Abreviações: Cl = coléter; Est = estípula; 
Cut = cutícula; Ep = epiderme; Ex = eixo parenquimático; NEf = Nectário extrafloral; PN = 
parênquima nectarífero; Id = idioblasto; TG = tricoma glandular; (*) feixes vasculares; seta = 
idioblasto secretor. Barras: A-C, E, I = 10 µm; D, F-H, J-L = 5 µm. 

 

Figura 5. Forma e distribuição dos nectários (NEFs) e dos coléteres na folha de Croton 
seção Barhamia visualizados em esteriomicroscópio. (A, B) Nectários foliares e laminares, 
respectivamente, em C. muscicapa e C. catariae note a gota de secreção (A). C. NEFs estipulares 
em C. catariae. D. Coléteres estipulares em C. heterodoxus. Abreviações: Est = estípula; cabeça 
de seta = gota de secreção; Seta = coléteres. Barras: A, D = 200 µm; B, C= 100 µm. 
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Figura 6. Caracterização das estruturas secretoras internas em Croton seção Barhamia, 
visualizadas em cortes longitudinal do caule (A) e transversais das lâminas foliares (B, C). A.  
Laticíferos não ramificados em C. siderophyllus (*). B.  Laticíferos ramificados em C. velutinus (*), 
note o mesofilo dorsiventral e os tricomas escamiformes na face abaxial. C.  Idioblastos secretores 
que se estendem do mesofilo dorsiventral até a epiderme em C. sutup. Abreviações: Ep = epiderme; 
PP = parênquima paliçádico; PL = parênquima lacunoso; FV = feixe vascular; Tr = tricoma; Id = 
idioblasto. Barras: A, B (detalhe B = 0,2 µm) = 5 µm; C = 10 µm. 
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Figura 7.Análise de agrupamento (UPGMA) das espécies das seções Barhamia; 
Geiseleria; Julocroton; Lasiogyne; Luetzelburgiorum. 
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Tabela 2. Lista dos traços micromorfológicos utilizados na análise de similaridade.  

1- Margem reta 
2- Margem revoluta 
3- Parênquima paliçádico contínuo na margem 
4- Parênquima paliçádico interrompido na margem 
5- Células epidérmicas tabulares 
6- Células epidérmicas colunares/quadriculares 
7- Conteúdo mucilaginoso nas células epidérmicas 
8- Compostos fenólicos nas células epidérmicas 
9- Tricomas não secretores caducos 
10- Tricomas não secretores persistentes 
11- Folhas anfiestomáticas 
12- Folhas hipoestomáticas 
13- Folhas anfi-hipoestomáticas 
14- Nectários extraflorais (NEFs) 
15- NEFs na margem foliar  
16- NEFs estipulares 
17- NEFs distribuídos na lâmina foliar 
18- NEFs marginais no ápice dos dentes 
19- NEFs marginais na base/entre os dentes 
20- NEFs basilaminares/acropeciolares 
21- NEFs séssil ou curto pedunculado 
22- NEFs longo pedunculado 
23- Coléteres na margem/ápice dos dentes e vascularizados 
24- Coléteres na margem/ápice dos dentes e avascularizados 
25- Laticíferos ramificados 
26-  Laticíferos não ramificados 
27- Idioblastos voltados para a face adaxial 
28- Idioblastos voltados para a face abaxial 
29- Epiderme da face adaxial interrompida por idioblastos secretores 
30- Epiderme da face abaxial interrompida por idioblastos secretores 
31- Tricomas secretores na face adaxial 
32- Tricomas secretores na face abaxial 
33- Tricomas secretores na face abaxial da nervura 
34- Mesofilo isobilateral 
35- Mesofilo dorsiventral 
36- Extensão de bainha 
37- Esclereídes na base dos tricomas e atravessando o mesofilo 
38- Nervura biconvexa 
39- Nervura com a face adaxial reta a levemente convexa 
40- Nervura reta em ambas as faces 
41- Parênquima paliçádico contínuo na nervura 
42- Parênquima paliçádico interrompido na nervura 
43- Nervura com sistema vascular organizados em arco aberto 
44- Nervura com sistema vascular organizados em arco fechado 
45- Nervura com feixe dorsal 
46- Nervura com feixes acessórios 
47- Pecíolo côncavo-convexo em secção transversal 
48- Pecíolo Plano-convexo em secção transversal 
49- Pecíolo com sistema vascular organizado em arco aberto 
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50-  Pecíolo com sistema vascular organizado em arco aberto com extremidades 
convoluta 
51- Pecíolo com sistema vascular organizado em arco fechado 
52- Pecíolo com sistema vascular organizado em arco aberto com feixes separados 
53- Pecíolo com sistema vascular organizado em arco fechado com todos os feixes 
separados 
54- Pecíolo com sistema vascular organizado em arco fechado com os feixes da      face 
adaxial separados 
55- Pecíolo com feixes vasculares colaterais 
56- Pecíolo com feixes vasculares bicolaterais 
57- Pecíolo apenas com o feixe vascular de maior porte bicolateral 
58- Pecíolo com um par de feixes acessórios 
59- Pecíolo com um par de feixes dorsais 
60- Pecíolo com um feixe dorsal 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 


