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-“Tudo que vocé Vvé faz parte de um equilibrio.
Como rei, vocé tem que entender esse
equilibrio e respeitar todos os animais, desde a
formiguinha até o maior dos antilopes.

-Mas nds ndo comemos antilopes?

-Sim, Simba, mas deixe-me explicar. Quando
VOCEé morre, seu corpo se torna grama e 0
antilope a come. E assim estamos todos
ligados no grande ciclo da vida”.

(Mufasa e Simba — O Rei Leéo)



RESUMO

As Leguminosas apresentam, de um modo geral, nectarios florais formando discos
nectariferos localizados ao redor da base do ovério. Entretanto, a ocorréncia de nectarios néo
estruturais tem sido documentada em alguns géneros que ndo apresentavam nectarios
caracteristicos. Mimosa lewisii € um arbusto ocorrente em Caatinga cujas flores ja haviam
sido referidas como apresentando néctar floral e polinizagdo por morcegos, porém ndo se
sabia a localizacdo do nectario. O objetivo deste trabalho foi entdo localizar e caracterizar o
nectério floral de M. lewisii e analisar producdo e composi¢do do néctar. Foram realizados
cortes histologicos em botGes e flores e feitas medidas de volume e concentracdo do néctar
durante o periodo de antese para a descri¢cdo do padrdo de secrecdo. Foi também feita analise
quantitativa dos acUcares presentes no néctar. Anatomicamente a flor de M. lewissi é
semelhante ao que é descrito para as Mimosoideae. O nectério, entretanto, € do tipo ndo
estrutural e estd localizado na epiderme dos filetes, confirmado através dos testes
histoquimicos e caracteristicas das células, o que caracteriza um nectario substitutivo, sendo
este 0 segundo caso relatado para a subfamilia. O padrdo de secrecdo de néctar € caracterizado
por dois periodos de secre¢do ativa, o primeiro entre 19-21h e o segundo entre 21-23h. Ndo ha
alteracfes no volume de néctar e concentracdo de aglcar quando as flores sdo submetidas a
sucessivas remocdes experimentais de néctar. Apesar de ser polinizada por morcegos, a
sacarose € o acucar predominante no néctar, fato que contrasta com a maioria das flores

quiropterofilas.

Palavras-chave: Nectario. Sacarose. Quiropterofilas.



ABSTRACT

The Leguminosae usually have floral structural nectaries with a nectariferous disk located at
the base of the ovary. However, the occurrence of non-structural nectaries has been
documented in some genera that did not present typical nectaries. Mimosa lewisii is a shrub,
endemic to northeastern Brazil, occurring in the Caatinga, whose flowers had already been
referred to as presenting nectar but the location of the nectary was unknown. The aim of this
study was to localize and to characterize the floral nectary of M. lewisii and to analyze nectar
production and composition. Histological sections were done in buds and flowers; nectar
volume and concentration were measured during the anthesis period for describing the
secretion pattern. Quantitative analysis of nectar sugar was also performed. Anatomically, the
flower of M. lewisii is similar to that described for Mimosoideae. The nectary however is non-
structural and is located in the epidermis of the filaments, confirmed by histochemical tests
and cell characteristics. Thus, M lewisii has substitutive nectary, and this is the second case
reported for the subfamily. The secretion pattern is characterized by two periods of active
secretion, the first between 19-21h and the second between 21-23h. There are no changes in
the volume of nectar and sugar concentration when the flowers are submitted to successive
experimental removals of nectar. Although the species is pollinated exclusively by bats, the

nectar is sucrose-dominant, which contrasts with most chiropterophilous flowers.

Key-words: Nectary. Sucrose. Chiropterophilous.
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1 INTRODUCAO

A Caatinga € um dominio fitogeografico do Nordeste do Brasil caracterizada pelas
florestas secas tropicais e por um curto periodo de chvas distribuidos irregularmente no tempo
e no espaco (SAMPAIO, 1995; MINISTERIO DO MEIO AMBIENTE, 2002). Esse dominio
possui uma proporcdo elevada de espécies polinizadas por morcegos (13,1%), representando o
terceiro sistema de polinizacdo mais comum desta vegetacdo (MACHADO; LOPES, 2004).

Os morcegos podem depositar, nos estigmas das flores que visitam, uma grande
quantidade de polen e de variados genotipos, além de serem dispersores de longa distancia
(FLEMING; GEISELMAN; KRESS, 2009). Enquanto o odor, a cor e 0s ecos sinalizam a
presenca de uma flor de morcego, €, em ultima instancia, a recompensa nutricional que atrai
morcegos para visitar flores (CUNNINGHAM, 1995). Sendo que, em muitos casos, 0S
morecegos Vvisitam as flores em busca do néctar e apenas indiretamente do polen (FLEMING;
GEISELMAN; KRESS, 2009).

Nectar é o recurso floral mais importante para atrair polinizadores. Caracteristicas do
néctar, como a taxa de secrecdo, composicao e concentracdo de agucar sao fundamentais para
a relacdo entre plantas e polinizadores (PACINI; NEPI, 2007). Estas caracteristicas podem ser
influenciadas por variaveis bioticas (i.e restricbes genéticas, idade da planta ou da flor, tipo de
polinizador) e variaveis abioticas (i.e temperatura do ambiente, umidade relativa do ar e
disponibilidade de agua) (PACINI; NEPI, 2007). A variabilidade nas caracteristicas do néctar
pode ocorrer em diferentes niveis: em flores individuais, entre as flores da mesma planta,
entre plantas de uma populacéo e entre populacdes (PACINI; NEPI, 2007). Tais diferencas
vem sendo interpretadas como adaptativas, em que o comportamento dos polinizadores
favorece certos tracos em detrimento de outros (CNAANI; THOMSON; PAPAJ, 2006). Por
exemplo, as diferencas de volume de néctar sdo baseadas na relacdo de custo-beneficio em
que as espécies polinizadas por grandes animais produzem mais néctar que as espécies
polinizadas por animais menores (BAKER; BAKER, 1983); as diferencas na concentragéo de
néctar sdo relacionadas a diferentes fatores: preferéncia do polinizador por uma alta
concentracgéo, dificuldade do polinizador na manipulagdo de solugcbes viscosas e padrdes de
alocacdo de energia de plantas que minimizam o custo de producdo de néctar (BAKER,;
BAKER, 1983); e por fim, diferencas na composic¢éo sao atribuidas as preferéncias nutritivas
dos polinizadores (HEIL, 2011).

Os nectéarios florais sdo estruturas relativamente simples que secretam néctar de

diferentes origens e que estéo envolvidas no processo de polinizagdo (BERNADELLO, 2007).
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Os nectarios sdo muito diversos do ponto de vista morfoldgico, podendo ser estruturados por
uma epiderme que reveste o parénquima nectarifero e subnectarifero, além de feixes
vasculares constituidos de floema ou xilema/floema; apenas por uma epiderme secretora,
tricomas glandulares ou apenas pelo parénquima nectarifero (PACINI; NEPI; VESPRINI,
2003). Diante dessa variedade morfoldgica, os nectarios podem ser divididos basicamente em
dois grandes grupos: (a) nectarios estruturais — histologicamente diferenciados e (b) nectérios
ndo estruturais — areas ndo diferenciadas que sdo capazes de secretar néctar (FAHN, 1979).
Em uma série de estudos, Vogel (1997) descreve detalhadamente o tipo e estrutura de
nectarios em vérias familias de angiospermas, apresentando a definicdo para nectarios
substitutivos. Sendo aquele em que a estrutura adquiriu a capacidade de secretar néctar depois
que a planta perdeu o 6rgdo, ndo homologo, responsavel por tal funcéo.

De maneira geral, as Leguminosas apresentam os nectarios florais localizados como
um anel na base do ovario (SIMPSON, 2010). Entretanto, vem sendo relatado na familia
casos de nectarios ndo estruturais e substitutivos em espécies cujo pélen era considerado o
unico recurso para seus visitantes. Como, por exemplo, nectarios ndo estruturais em
Cytisophyllum sessilifolium e Spartium junceum (GALLONI; CRISTOFOLINI, 2003) e
nectarios substitutivos em Anadenanthera colubrina (BORGES; MACHADO; LOPES,
2017). Situacdo semelhante pode ser observada em Mimosa, pertencente a subfamilia
Mimosoideae, que ja foi descrita por Ancibor (1969) como um género que ndo apresentava
nectario caracteristico. No entanto, relatos mais recentes descrevem o néctar como recurso em
Mimosa lewisii (VOGEL; MACHADO, LOPES, 2005), baseados no comportamento de

forrageamento dos seus visitantes e na presenca de goticulas de néctar.

1.1 OBJETIVOS

1.1.1 Objetivo geral
Caracterizar morfoanatomicamente os nectarios florais de Mimosa lewisii

(Leguminosae: Mimosoideae).

1.1.2 Objetivos Especificos
a) Descrever morfoanatomicamente as flores de Mimosa lewisii;
b) Descrever a estrutura interna dos nectarios florais nos estadios de botdo, pré-antese

e em periodo de antese;
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c) Caracterizar o perfil histoquimico dos nectarios ao longo dos diferentes estadios
analisados;

d) Avaliar a composicdo quimica do néctar e o seu padréo de secrecao.

1.2 REVISAO DE LITERATURA

1.2.1 Nectarios florais: conceito e estrutura

Nectarios sdo estruturas especializadas ou tecidos que secretam néctar (ELIAS, 1983).
Hé& basicamente dois tipos de nectarios: florais e extraflorais, que podem ser distinguidos pela
sua posicao ou funcdo. Do ponto de vista topografico, quando o nectario esta em qualquer
regido da flor ¢ denominado “floral”; e quando estd em uma estrutura vegetativa é
“extrafloral” (ELIAS, 1983). Do ponto de vista funcional, os nectérios florais sdo os que estdo
envolvidos com a polinizagdo, enquanto os nectérios extraflorais ndo estdo envolvidos com a
polinizacdo (ELIAS, 1983), mas estdo associados ao fornecimento de alimento para parasitas
e varios grupos de insetos, especialmente as formigas, que defendem a planta de herbivoros
(BENTLEY, 1977; DATILLO et al., 2015). Os nectérios florais sdo também conhecidos do
ponto de vista funcional como nectéarios nupciais, fazendo alusdo a sua associacdo com a
polinizacdo (sensu DELPINO, 1873).

Nectarios florais sdo estruturas relativamente simples apresentam diferentes origens e
podem ocorrer, praticamente, em todas as partes da flor (BERNADELLO, 2007). Como
evoluiu de forma independente nas angiospermas, sua morfologia é altamente diversificada
(VOGEL, 1997; BERNADELLO, 2007). Dessa maneira, podem apresentar-se como uma
simples epiderme glandular ou uma volumosa protuberancia parenquimatica (ANCIBOR,
1969) ou ter-se desenvolvido a partir de outras estruturas secretoras, como hidatodios
(ELIAS; GELBAND,1977) ou tricomas glandulares (McDADE; TURNER,1997) que
passaram por uma reorganizacdo ultraestrutural e metabolica (VOGEL, 1997). Em outra
maneira de organizacdo, os nectarios podem ser constituidos por um parénquima nectarifero,
formado por pequenas células de citoplasma denso (podendo haver um parénquima sub-
nectarifero, composto por células maiores e mais frouxas); toda essa estrutura revestida por
uma epiderme. Os feixes vasculares do nectario podem ser constituidos apenas pelo floema ou
por xilema e floema e estar presentes no parénquima nectarifero ou sub-nectarifero
(DURKEE, 1983; PACINI; NEPI; VESPRINI, 2003; GALETTO; BERNADELLO, 2004;
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NUNES et al., 2013). O néctar pode ser exsudado por células epidérmicas comuns, por
tricomas ou por células do parénquima nectarifero que o secretam em espacos intercelulares e
deles para superficie através de estomatos modificados (FAHN, 1979).

Do ponto de vista celular, as células envolvidas no processo de secrecdo de néctar sdo
geralmente pequenas e caracterizadas por conter um citoplasma granular e denso e um nicleo
relativamente grande (FAH, 2000). Alguns tipos de glandulas incorporam um mecanismo de
ligacdo parede-membrana as suas células, podendo haver espessamento de todas as paredes ou
apenas nas paredes internas (PATE; GUNNING,1972). As paredes das células secretoras de
muitos nectarios possuem esse espessamento na sua superficie interior, podendo ser
apresentado de diferentes maneiras, dependendo da espécie. Eles podem ser muito pequenos e
discretos, como nas células epiteliais dos nectarios septais de Tillandsia ou eles podem formar
uma camada espessa e labirintica como nos nectarios septais de Gasteria trigona (FAHN,
1979, 2000).

Nectérios variam tanto em morfologia quanto em composicdo quimica do néctar, essas
caracteristicas refletem o tipo de polinizador. Fahn (1952) faz uma descricdo morfoldgico-
topografica identificando cinco tipos de nectarios: (1) “torus” (subdividido em marginal, em
que a superficie externa do nectario tem a forma triangular e o angulo superior do tridngulo
estd voltado para os estames enquanto que a sua base toca a base das sépalas; discoide,
nectario forma um anel na base do ovario; tubular, tecido nectarifero circunda superficie
interna do tubo floral) (2) perigonal, o nectario esta localizado em um espordo; (3) estaminal,
0 tecido que secreta néctar € encontrado na regido inferior do estame; (4) “ovarial”, o nectario
encontra-se entre os septos do ovario; (5) “stylar”, o nectario encontra na base do estilete.

Em uma série de estudos, Vogel (1997, 1998a, 1998b, 1998c) faz uma descricdo detalhada
do tipo e estrutura de nectarios em varias familias de angiospermas. Ele apresenta definicdes
para 0s nectarios (a) substitutivos, que sdo aqueles em que uma estrutura adquiriu a
capacidade de secretar néctar depois que a planta perdeu o 6rgao responsavel por tal funcéo
(VOGEL, 1997); (b) “nectarioles” que sdo pequenas estruturas formadas por poucas células
gue secretam néctar, elas podem representar o ponto inicial para a evolugédo de estruturas mais
complexas, por exemplo os discos (VOGEL,1998a) e (c) ductos de néctar que conduzem o
néctar da fonte para o local de apresentagdo, o néctar flui ao longo desses ductos por
capilaridade, presséo de secrecdo ou gravidade, dependo da orientacdo do nectario nos 0rgaos
que o suportam (VOGEL, 1998b). Além disso, o0 autor apresenta algumas variagdes que
ocorrem em menor frequéncia nas plantas, como o surgimento de nectario devido a abscisdo

de um orgdo (por exemplo, botdo floral abortado); e o pistilédio, presente nas flores
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estaminadas de Pachysandra terminalis (Buxaceae) e Sarcococca ruscifolia (Buxaceae) e que
funciona como nectéario (VOGEL, 1998c).

1.2.2 Néctar: composi¢ao, apresentacdo e ecologia

O néctar € uma solucdo aquosa, considerada a principal recompensa floral para os
animais, que o utilizam com fonte de energia para suas atividades metabdlicas, devido a
predominancia de agUcares simples, tais como a sacarose, glicose e frutose (e.g. CORBET,
2003). Além de acucares, 0 néctar pode ser constituido por concentra¢cbes menores de
aminoéacidos, proteinas, lipidios, antioxidantes, alcaloides, compostos fendlicos, vitaminas,
acidos organicos, substancias inorganicas e outros componentes (BAKER; BAKER, 1983;
NICOLSON; THORNBURG, 2007). Algumas dessas substancias podem melhorar as
propriedades do néctar, como, por exemplo, o aminoacido prolina que atua no
desenvolvimento de insetos (HRASSNIGG; LEONHARD; CRAILSHEIM, 2003) e do v6o
(MICHEU; CRAILSHEIM; LEONHARD, 2000), aumentando o desempenho dos
polinizadores; compostos fendlicos que conferem um sabor amargo ao néctar e impedem a
acdo de pilhadores (JOHNSON; HARGREAVES; BROWN, 2006) e/ou previnem o
crescimento microbiano (NOCENTINI et al., 2012).

Os dois principais componentes do néctar sollvel, carboidratos e aminoacidos,
possuem origens diferentes de acordo com o tipo de secrecdo, se holdcrina ou merdcrina
(PACINI; NEPI, 2007). Os carboidratos séo derivados da atividade fotossintética do proprio
nectario ou de outras pecas florais (como o pedunculo da flor, célice, ovario) ou vegetativas
adjacentes. Caso parte dos carboidratos sejam sintetizados pelo nectario, este deve possuir
tecidos fotossintetizantes (HEIL, 2011). A presenca exclusiva de floema ou de floema e
xilema no nectério pode indicar se ele é parcial ou totalmente autbnomo (PACINI; NEPI,
2007). Alem disso, a disposicdo e abundancia desses tecidos apresentam significados
fisiolégicos distintos, como transporte de sacarose, aminoacidos e outras moléculas
complexas (PACINI; NEPI, 2007). Alguns motivos pelos quais 0os componentes do néctar
podem ter diferentes origens histoldgicas incluem a localizacdo do nectario e producdo do
néctar para diferentes consumidores (PACINI; NEPI, 2007).

Os nectarios florais podem estar no mesmo nivel/superficie do 6rgdo que os suportam,
podem formar uma protuberancia (comum em Brassicaceae e Leguminosae) ou podem estar
embutidos (como o0s nectarios septais de monocotiledéneas) (FAHN,1979). Essas diferentes

posicdes influenciam a forma de secrecdo e apresentacdo de néctar, além das vias de
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forrageamento dos polinizadores (PACINI; NEPI, 2007). A forma como o néctar é
apresentado dentro da flor e 0 seu grau de exposicdo é altamente significativa do ponto de
vista funcional (PACINI; NEPI; VESPRINI, 2003). O néctar pode ser apresentado aos
visitantes de forma primaria, quando ele é exposto sobre a superficie do nectario, sobre
superficies continuas ou na superficie de nectarios capitados (PACINI; NEPI; VESPRINI,
2003). Pode haver ainda uma situagdo em que o néctar flui do nectario e se expde em outra
parte da flor (como um esporao ou no final de um ducto), nesse caso a apresentacdo do néctar
é secundaria (PACINI; NEPI; VESPRINI, 2003). Se as classes morfoldgicas das flores
propostas por Faegri e Pijl (1979) forem correlacionados as flores nectariferas, varias
possibilidades surgem a respeito de como o néctar é oferecido e como pode ser o
forrageamento dos visitantes. Este sistema pode ser igualmente aplicado a inflorescéncias
inteiras que realmente funcionam como unidades florais individuais, por exemplo capitulos
(BERNADELLO, 2007). A apresentacdo do néctar pode ser uma caracteristica espécie-
especifica e pode variar mesmo em espécies muito préximas ou entre membros da mesma
familia (PACINI; NEPI, 2007). Os diferentes tipos de apresentacao de néctar estdo associados
com uma série de vantagens e desvantagens como pode ser vista na tabela 1, retirada de
Pacini e Nepi (2007).

A reabsorcdo do néctar ndo consumido é um fenémeno comum,
especialmente quando grande quantidade de néctar € produzida. Ocorre independentemente da
idade, expressdo sexual da flor, estrutura do nectario ou forma de exsudagdo (PACINI; NEPI,
2007). Estudos utilizando micro-autorradiografia demonstraram que 0s acucares Sao
reabsorvidos pelos nectarios, mesmo que continuem a produzir néctar (STPICZYNSKA,
2003) e as vezes a reabsorcdo continua apO6s a secrecdo ter terminado
(NEPI; GUARNIERI; PACINI 2001). A reabsorcdo tem papéis tanto ecoldgicos como
fisiolégicos: permite a modulacdo da composicdo e concentracdo do néctar, permitindo assim
a plasticidade fenotipica de acordo com visitas de polinizadores (NEPI; STPICZYNSKA,
2008); recuperacdo dos recursos investidos na producdo de néctar (NEPI et al., 2003;
NICOLSON; NEPI, 2005) e homeostase durante a secrecdo e apresentacdo de néctar
(NICOLSON, 1995) . Espera-se que as plantas que vivem em habitats secos possam
compensar evaporacdo da agua com reabsor¢do de soluto, mantendo assim um néctar
constante concentragdo (NICOLSON, 1995).

Os componentes do néctar transmitem um sabor e/ou odor especifico que podem ser
importantes para a atracdo de polinizadores (GALETTO; BERNADELLO, 2003). Dessa

forma a composicdo do néctar determina o espectro de consumidores de néctar devido as
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diferentes preferéncias nutritivas de cada consumidor (HEIL, 2011). A relacdo entre os trés
principais aclcares que compde o néctar permite se identificar a especificidade de
consumidores (DAVIS et al., 1998). Por exemplo, beija-flores, borboletas, mariposas e
abelhas de lingua longa geralmente preferem néctar rico em sacarose, enquanto que abelhas
de lingua curta e moscas preferem néctar rico em hexoses (HEIL, 2011). Ja espécies
polinizadas por aves Passeriformes e morcegos da subordem Microchiroptera, considerados
morcegos verdadeiros, possuem néctar com baixo teor de sacarose, quando comparado aos
beija-flores (BAKER; BAKER; HODGES, 1998). As formigas apresentam preferéncia por
néctar enriquecido com aminodacidos, quando comparadas a uma solucdo constituida apenas
por acucares, além de rejeitar solu¢bes de aclcares diluidos, quando a colbnia ja foi
alimentada com uma solucdo concentrada (LANZA, 1988; WAGNER; KAY, 2002). Sendo
assim, outras caracteristicas, tais como ritmo de secre¢do e padrdo de producdo podem ser
fortemente influenciados pela interagdo com os polinizadores (BOBROWIEC; OLIVEIRA,
2012).

Tabela 1. Vantagens e desvantagens do néctar exposto e do néctar parcial ou completamente
protegido.

Exposto

Vantagens Desvantagens

* O néctar pode ser coletado por * O néctar pode ser facilmente
varios tipos de polinizadores devido a pilhado;
acessibilidade. * A concentragdo de néctar é afetada
* A concentragdo de néctar varia por  pardmetros  ambientais;  podendo
com a temperatura e a umidade relativa cristalizar devido a evaporagdo e ndo pode ser
sendo, portanto, adequada para diferentes recolhido.
polinizadores. * Esporos flngicos, bactérias e
¢ O parénquima fotossintético do materiais aéreos podem cair no néctar,
nectario recebe luz suficiente para ser provocando infecces.
autdbnomo para a sintese de carboidratos. * Chuva e névoa fortes podem
remover o néctar ou dilui-lo.
A reabsor¢do do néctar é dificil ou

impossivel por causa da evaporacao.




Dentro do nectario e/

Dentro de um esporao

ou da flor

* A concentragdo do néctar ndo ¢
afetada (relativamente) por parédmetros
ambientais.

* O néctar estda protegido da
precipitacéo e de material transportado pelo
ar.

* O néctar ndo é removido pela

chuva ou névoa.

e Os guias de néctar tornam-se
necessarios para indicar sua presenca.

* O néctar pode ser acessivel apenas a
um tipo de polinizador.

* O parénquima fotossintético do
nectéario recebe pouca luz, sendo sombreado

por partes florais.

* A concentragdo do néctar ndo é
afetada (relativamente) por pardmetros
ambientais.

* A reabsorcdo do néctar pode
ocorrer durante um longo periodo porque a
evaporacao é limitada.

* O néctar ndo ¢ removido pela

chuva ou névoa.

* O néctar coletado no espordao pode
ser pilhado por animais com poder de perfurar
a parede esporéao.

* O néctar ¢ acessivel apenas a alguns
polinizadores que possuem pegas bucais
especializadas.

« O

polinizadores diminui com o aumento do

nimero de  potenciais
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comprimento do esporéo.

Fonte: Pacini; Nepi (2007).

1.2.3 Leguminosae: caracterizacao geral e nectarios

A familia Leguminosae esta incluida na ordem Fabales, possui 727 géneros e 19.327
espécies (APG IV, 2016), constituindo a terceira maior familia das angiospermas (LEWIS et
al.,2005). As leguminosas sdo abundantes nos diferentes dominios fitogeograficos brasileiros,
estdo distribuidas em 222 géneros e 2.807espécies (LIMA et al., 2015). Em alguns desses
dominios, Leguminosae é mais representativa, como na caatinga que ocorrem 292 espécies
distribuidas em 87 géneros (MORO et al., 2014). Na familia sdo reconhecidas trés
subfamilias: Caesalpinioideae, Mimosoideae e Faboideae (= Papilionoideae) (LEWIS et al.,
2005). Estas ja foram consideradas por Cronquist (1981) como trés familias distintas e era
utilizado o termo “Fabaceae” para se referir a subfamilia Faboideae. Dessa forma, para evitar
ambiguidades Lewis et al. (2005) optaram por usar “Leguminosae” ou invés de “Fabaceae”
para referir-se a familia como um todo, sendo ambos aceitos pelo Cédigo Internacional de
Nomenclatura Botéanica (ICBN, 2012).

Os representantes das Leguminosae apresentam habito herbaceo, arbéreo, arbustivo ou

lianas; folhas geralmente compostas (pinadas, trifolioladas), podendo ser unifolioladas;
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inflorescéncias quase sempre indeterminadas, as vezes reduzidas a uma flor solitaria; as flores
sd0 geralmente bissexuais, as vezes unissexuais, com hipanto curto. Geralmente sao
pentameras; as pétalas podem ser livres ou conatas, valvadas ou imbricadas. Os estames
podem ser de um a numerosos, mas geralmente sdo 5 ou 10, distintos ou conados. O gineceu é
unicarpelar, ovario slUpero, com um carpelo (raramente dois ou mais, em algumas
Mimosoideae) e um léculo. O estilete e estigma sdo solitarios (JUDD; SINGER; SINGER,
2009; SIMPSON, 2010).

Apesar das trés subfamilias apresentarem muitas caracteristicas das estruturas floral
em comum, hd uma grande diversidade de formas florais (ENDRESS, 1996). Por exemplo,
em Mimosoideae os filetes séo fortemente desenvolvidos em detrimento do perianto (flores
do tipo glomérulo ou pincel) tornando-se quase as Unicas estruturas florais visiveis e com
papel na atracdo dos polinizadores. Em contraste, na maioria das Faboideae os estames nédo
estdo no campo visual a medida que estdo incluidos (junto com o gineceu) nas duas pétalas
mais inferiores, que formam uma quilha; muitas vezes, o outro par de pétalas, as "asas", séo
também ligadas mecanicamente a quilha, de modo que um complexo aparato mecanico é
formado pelo gineceu, androceu e quatro das cinco pétalas (ENDRESS, 1996).

Os nectarios da familia sdo frequentemente presentes como um anel na base do ovario
(SIMPSON, 2010). Na subfamilia Caesalpinioideae os nectérios estdo geralmente entre os
estames e ovario (TUCKER, 2002). Em Faboideae o néctar pode ser encontrado facilmente,
acumulado entre a base do carpelo e os filetes (TUCKER, 2003). Por ultimo, os nectarios
florais de Mimosoideae encontram-se, geralmente, na base dos estames e na base do ovario ou
do ginecoforo (Figura 1). Apresentam-se frequentemente como um disco lobulado: com uma
epiderme formada por células prismaticas e estdmatos grandes e numerosos, 0 disco
nectarifero propriamente dito é formado por células isodiamétricas e com grandes espacos
intercelulares. Mas o desenvolvimento do nectario pode variar desde uma pequena area
secretora, uma epiderme glandular ou até um volumoso tecido parenquimético (ANCIBOR,
1969).

Elena Ancibor (1969) realizou uma extensa revisdo em Mimosoideae e a partir desta
pode-se observar que a presenca ou auséncia de uma estrutura nectarifera na subfamilia
independe do grupo taxonémico. Na tribo Ingae, por exemplo, as espécies de seis géneros
(incluindo Inga) apresentam discos nectariferos em diferentes niveis de desenvolvimento,
com numerosos estbmatos. Ja na tribo Mimoseae, 0s géneros Anandenathera e Mimosa nédo
apresentam uma formacdo nectarifera tipica, mas em outros géneros da tribo, como

Piptadenia, as espécies apresentam uma estrutura levemente alargada na base dos filetes;



22

espécies de Desmanthus apresentam um anel glandular no tubo floral; Prosopiss spp.
possuem discos intraestaminais bem desenvolvidos e sem estdmatos ou um disco nectarifero

volumoso e com numerosos estdmatos.

1.2.3.1 Mimosa lewisii Barneby

Mimosa lewisii € uma espécie arbustiva ramificada (ca. 2 a 3 m, podendo chegar até 5
m) que forma moitas densas ao longo das bordas da vegetacdo em areas de Caatinga e outras
formagdes do Nordeste brasileiro (BARBOSA et al., 1996), como Campos rupestres,
Restingas e floresta Atlantica (FLORA DO BRASIL, 2017). E uma espécie endémica do
Brasil, registrada apenas no Nordeste, nos estados do Piaui, Pernambuco e Bahia (DUTRA;
MORIM, 2015; FLORA DO BRASIL, 2017).

A parte aérea, exceto os eixos das inflorescéncias, possui folhas perenes e bipinadas;
ha espinhos dispersos e estes estdo limitados ao caule e a conexao da folha com raque; as
flores séo tetrameras, com calice denteado, conado na base; apresentam oito estames, as
anteras sdo em forma de disco, com um conectivo circular; apresenta um estilete com estigma
puntiforme (VOGEL; MACHADO; LOPES, 2005). A antese é noturna, durando apenas uma
noite; é polinizada pelo morcego Lonchophylla mordax (Phyllostomidae), a espécie ainda
recebe visitas de beija-flores (Chlorostilbon aureoventris, Chrysolampis mosquitus,
Phaethornis gounellei) e abelhas, sendo que estes dois Gltimos grupos ndo contribuem para a
polinizacdo, pois visitam as flores apds a senescéncia das anteras (VOGEL; MACHADO;
LOPES, 2005; este estudo). A localizacdo do nectario € desconhecida, mas grande volume de
néctar é secretado (103,5 — 173ul/inflorescéncia) (VOGEL; MACHADO; LOPES, 2005).
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Figura 1. Acacia bonariensis (Leguminosae, Mimosoideae). A:
posicdo de nectérios na flor. B: seccdo longitudinal de uma flor. C-
D: secces transversais da flor em diferentes alturas. a: sépalas, b:
pétalas, c: estames, d: nectério, e: ginecoforo.

Fonte: Ancibor (1969).

1.3 PROCEDIMENTOS METODOLOGICOS

1.3.1 Area de estudo e coleta de material botanico

As coletas de Mimosa lewisii Barneby (Figura 2) foram realizadas no Parque Nacional
do Catimbau — Pernambuco, (8°24°00” e 8°36°35” Sul e 37°09°30” e 37°14°40” Oeste)

localizado nos municipios de Buique, Tupanatinga e Ibimirim. O clima predominante na
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regido é o semi-arido do tipo Bsh, com transigdo para o tropical chuvoso do tipo As”, segundo
classificacdo de Kdppen, a precipitacdo pluviométrica anual varia entre 650 e 1100 mm, com
grande irregularidade no regime interanual e a temperatura média anual oscila em torno dos
23°C (SOCIEDADE NORDESTINA DE ECOLOGIA, 2002).

As amostras de M. lewisii foram coletadas nos estadios de botdo, pré-antese e antese,
sendo fixadas em FAA50 (formaldeido-acido acético-etanol 50%; 5:5:90v/v) para analise em
microscopia oOptica (JOHANSEN, 1940), em solucdo Karnovsky (1965) (glutaraldeido—
paraformaldeido) para analise em Microscopia Eletrénica de Varredura (MEV) e em
glutaraldeido 2,5% para analise em Microscopia Eletronica de Transmissdo (MET)
(ROLAND, 1978) .

Figura 2. Inflorescéncia de Mimosa lewisii (Leguminosae) com uma gota de
néctar exposta.

Fonte: O Autor (2017).
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1.3.2 Analises morfoanatdmicas

1.3.2.1 Microscopia 6ptica (MO)

As amostras fixadas foram desidratadas em série etanol-butanol (50-100%) e incluidas
em parafina (KRAUS; ARDUIN, 1997). Os materiais emblocados foram seccionados em
série com o auxilio de um micrétomo rotativo Zeiss HYRAX M55 com espessura entre 8-10
pum. Os cortes obtidos foram submetidos a dupla coloracdo com safranina e azul de Alcian e,
posteriormente, montados em balsamo do Canadd (BUKATSCH, 1972, modificado). Para a
realizacdo de testes histoquimicos, o0s cortes obtidos foram submetidos a reagentes
temporarios conforme apresentado na Tabela 2. As observagdes anatdmicas foram realizadas
em microscépio de luz Olympus CX31 e registradas em microscopio Leica DM500 com

auxilio do software Leica IM50.

Tabela 2. Reagentes utilizados na realizagdo dos testes histoquimicos em botGes e flores de Mimosa
lewisii (Leguminosae).

GRUPOS METABOLICOS REAGENTES REACAO POSITIVA

Lipidios totais Sudan Il (PEARSE, 1961) Alaranjado

o, . Azul para lipidios acidos e rosa
Lipidios acidos e neutros Sulfato Azul do Nilo (CAIN, 1947) o
para lipidios neutros

. Acetato de Cobre/Acido Rubianico
Acidos graxos 3 Verde escuro
(GANTER; JOLLES 1969)

Fenilhidrazina cloridrato/Acetato de sédio

Glicose Cristais amarelos
(PATT et al., 1989)

Acucares redutores Fehling (KRAUS; ARDUIN, 1997) Precipitado vermelho

Amido Lugol (JENSEN, 1962) Roxo ou negro

Compostos fendlicos Cloreto férrico (JOHANSEN, 1940) Marrom e negro

Fonte: O Autor (2017).

1.3.2.2 Microscopia Eletrénica de Varredura (MEV)

Apo6s a fixagdo as amostras foram desidratadas em série etandlica (10-100%) e
submetidas ao ponto critico com gas carb6nico BALZERS SCD 050, sendo montadas em
suportes metalicos do tipo stub e metalizadas com ouro (SILVEIRA; SOUZA, 1989). A

analise do material foi realizada em Microscopio Eletronico de Varredura Zeiss Zigma VP.
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1.3.2.3 Microscopia Eletronica de Transmissdo (MET)

Ap0s a fixacao os filetes desidratados em solucdo de acetona e incorporados em resina
Spurr (ROLAND, 1978). Seccdes ultrafinas foram feitas e contrastadas com acetato de uranil
(WATSON, 1958) e citrato de chumbo (REYNOLDS, 1963) para posterior analise em um

Microscépio Eletronico de Transmisséo Zeiss EM 900.

1.3.3 Néctar

1.3.3.1 Padréo de secrecéo e efeito de remocao

Para descrever o padrdo de secrecdo de néctar e os efeitos das sucessivas remogoes na
producdo de néctar nas flores de M. lewisii, foi seguido o protocolo delineado por Galetto e
Bernardello (2005). Trinta flores foram isoladas com sacos de papel semipermeaveis e
separadas em seis grupos, com cinco flores cada. A cada 2 horas, durante o periodo de antese,
um grupo foi adicionado nas medicOes de volume e concentracdo de néctar.

Para a medicdo de volume e concentracdo de acUcares foram utilizados,
respectivamente, microsseringas (Microliter® 10 e 25 ul) e refratdmetro de bolso (Atago® 0-
50%) de acordo com protocolos usuais em biologia floral. Os valores de volume e
concentracdo de acUcares no néctar foram associados para a obtencdo da quantidade de
miligramas de acgUcares no néctar (GALETTO; BERNARDELLO, 2005).

1.3.3.2 Composi¢do quimica

Para a analise quantitativa dos aclcares presentes no néctar, foi coletada secrecdo de
14 flores comauxilio de microsseringas (Microliter 10puL e 25uL) e armazenada em papel
filtro Whatman n° 1 a baixa temperatura (GALETTO; BERNADELLO, 2005), para posterior
dissolucdo em &gua destilada. Foram utilizados os kits ®Sigma para a glicose, frutose e
sacarose seguindo as metodologias propostas por Bergmeyer e Bernt (1974), Kunsst; Draeger
e Ziegenhorn, (1984) e Southgate (1976). A leitura de absorbancia foi realizada num
espectrofotometro a 340 nm de comprimento de onda.

A taxa de sacarore/hexoses (r) foi calculada seguindo Baker e Baker (1983), onde r =

[%] sacarose/ ([%] glicose + [%] frutose). Se r é menor que 0,1 indica que as hexoses sdo
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predominantes, se r> 0,999 indica que a sacarose € predominante. Valores intermediérios
entre 0,1 e 0,499 indica que o néctar é rico em hexoses, assim como valores entre 0,5 e 0,999
representa um néctar rico em sacarose. A razdo de hexose é estimada a partir de quociente

entre glicose e frutose.

1.3.4 Andlise estatistica

Para as analises de padrdo de secrecdo e efeito de remocgdo foram analisadas as
medidas de volume, concentracdo (%) e quantidade de miligramas de acUcar por flor
(mg/flor). Para analise do padrdo de secrecao foi feito o teste ANOVA 1 fator, seguindo pelo
teste de Tukey. Para andlise do efeito de sucessivas remog¢des foi comparada a quantidade
total de néctar (volume, %, mg/flor) em periodo de secrecdo ativa; foi realizado o teste
Kruskal-Wallis.

Para comparar as propor¢des dos agucares (glicose, frutose e sacarose) entre si, foi
realizado o teste ANOVA 1 fator, com o teste a posteriori de Tukey. Todos os testes foram
realizados a um nivel de significancia de 0,05 (o). Para essas andlises foi usado o software R,

versdo 3.3.2 (R DEVELOPMENT CORE TEAM; 2017).



28

2 RESULTADOS

2.1 HISTOLOGIA

Apo6s a completa diferenciacdo floral, as pétalas e sépalas sdo anfiestomaticas cuja
epiderme é unisseriada, revestida por uma cuticula espessa e apresentando células secretoras;
as camadas subepidérmicas sdo formadas por células parenquimaticas, com poucos cristais do

tipo drusa. E possivel perceber ainda feixes vasculares do tipo colateral (Figura 3).

Figura 3. Secgdes transversais (A-F) e microscopia eletrénica de varredura (G) de Mimosa
lewisii (Leguminosae). Visdo geral do calice e corola (A). Antera em pré-antese (B),
detalhe do espessamento das células do endotécio (setas) (C). Estilete (D) e ovario no
estadio de flor, os feixes vasculares estdo circulados (E), 6vulo em botdo em pré-antese
evidenciando o obturador (seta) (F) e fenda carpelar (G). Ca= calice, Co= corola, Fi= filete,
Tr= tecido transmissor, Ov= 6vulo.

Fonte: O Autor (2017).
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Os filetes encontram-se dobrados em pré-antese, ja na antese encontram-se todos
eretos. Esses filetes apresentam uma epiderme unisseriada e com células secretoras, com a
presenca de mitocondrias, reticulo endoplasmatico rugoso, complexo de Golgi e plastidios
com grdos de amido (Figura 4). O parénquima € formado por células grandes e de parede
delgada; apresenta um unico feixe vascular colateral e com xilema pouco desenvolvido
(Figura 5). As anteras apresentam deiscéncia rimosa, sdo dorsifixas e tetraesporangiadas. A
parede da antera é formada por uma epiderme; endotécio uniestratificado, no estadio de pre-
antese as células possuem o espessamento em formato de “U”; e a camada média é

unisseriada (Figura 3).

Figura 4. Microscopia eletronica de transmisséo dos filetes (A-D) de
Mimosa lewisii (Leguminosae). Detalhe para as organelas que
indicam atividade secretora. CG= complexo de Golgi, Ct= cuticula,
GA= plastidios com gréos de amido, Mt= mitocondrias, PC= parede
celular, RER= reticulo endoplasmatico rugoso.
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Fonte: O Autor (2017).
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Figura 5. Secgéo transversal (A-C) e vista frontal (D) do filete de
Mimosa lewisii (Leguminosae). A: Visdo geral. B-D: Epiderme
secretora, detalhe para a formacdo de cristais (seta) apds teste com
fenilhidrazina cloridrato (C) e precipitado vermelho apo6s o teste de
Fehling (D). (Coloracdo: A-B: Azul de Alcian e Safranina, C:
Fenilhidrazina cloridrato e Acetato de sodio, visto em microscépio de
luz polarizada, D: Fehling). Ep = epiderme, Ga= grdo de amido.

Fonte: O Autor (2017).

O estilete é formado por uma epiderme unisseriada preenchida por uma secrecao
densa; e o cortex € formado por 2-3 camadas de células subepidérmicas também preenchidas
por secrecdo, por células parenquimaticas, um feixe vascular colateral com floema bem
desenvolvido, em relacdo ao xilema, e pelo tecido transmissor. O ovario € unilocular, o
carpelo ndo é completamente fundido, tanto a epiderme interna como a externa Sao
unisseriadas, as células da epiderme externa e as duas camadas de células adjacentes séo
armazenadoras de contetido, o restante do mesofilo € constituido pelo parénquima e por cinco
feixes vasculares (trés feixes dorsais e dois ventrais). Os dvulos sdo campil6tropos,
unitegumentados e de placentagdo marginal. Um tecido secretor, com células alongadas
ocorre na regido onde os dvulos se inserem ao redor do funiculo e préximos a micropila,

caracterizando o obturador (Figura 3).
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2.2 TESTES HISTOQUIMICOS

As celulas epidérmicas do célice e corola armazenam varias classes de substancias
como substéancias lipidicas, lugol, compostos fendlicos e &cidos graxos. Além disso, tanto o
feixe vascular como o parénquima apresentam grdos de amido em grande quantidade. O filete
apresenta grdos de amido em todos os tecidos e secreta glicose, uma vez que 0s testes
fenilhidrazina cloridrato/acetato de sddio e Fehling apresentam-se positivos (Figura 5). No
ovario, os testes para lipidios totais e &cidos foram positivos na epiderme e nas duas camadas
de células subepidérmicas; &cidos graxos sdo encontrados nas camadas subepidérmicas;
envolvendo os 6vulos encontra-se uma camada unisseriada de células preenchidas por lipidios
totais e &cidos graxos; por fim, grande quantidade de grdos de amido ocorre no parénquima e

feixes vasculares (Tabela 3).

2.3 PADRAO DE SECRECAO E EFEITO DE REMOCAO DE NECTAR

O néctar de Mimosa lewisii é secretado por células epidérmicas dos filetes, na
porcdo da circunferéncia dos filetes voltada para as pétalas. Desse modo 0s nectarios sdo
do tipo substitutivos (sensu VOGEL, 1997), conforme discutido adiante.

Foram registrados dois periodos de secrecdo ativa. O primeiro entre 19h-21h e o
segundo entre 23h-0lh. Sendo assim, também foram registrados dois periodos de
reabsorcdo. O primeiro entre 21h-23h e o0 segundo ap6s as 01h (Fs 4= 2.4893, p= 0.059)
(Figura 6). A concentragdo de aglcar (%) méxima foi registrada no primeiro horario de
coleta (20.5% =+ 1.87), permanecendo constante até as 03h (Fs24= 8.63, p= 0.0002). Ja a
média da concentracdo de acUcar por flor foi 1.31 mg/flor (£0.33) e a concentracdo
méaxima ocorreu as 21h, ndo havendo alteracdes significativas ao longo do periodo de
secrecao (Fs 4= 2.083, p= 0.102) (Figura 6).

Quando as flores de M. lewisii sdo submetidas a sucessivas remoc@es de néctar ndo
sofrem aumento significativo na sua producdo, nem no primeiro periodo de secrecéo ativa
(H;= 0.001, p= 0.9734) e nem no segundo (H; = 0.96, p= 0.3272). A concentragdo de
agucar em porcentagem também nédo apresentou aumento significativo durante o primeiro
periodo de secrecdo ativa (Hy = 0.6154, p= 0.4328) e nem houve alteracdo na quantidade
de miligrama de agucar por flor em ambos periodos (H; = 0.467, p= 0.4944; H; = 1.5, p=
0.2207, respectivamente) (Tabela 4).
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Tabela 3. Composi¢do histoquimica de estruturas florais de Mimosa lewisii (Leguminosae). (+ = positivo; - =
negativo; ? = inconclusivo)

Reagentes
Fenilhidrazina
I Tecidos/ Sudan Sulfato Acetatp (.je cloridrato/Acetato . Cloreto
Orgéo Azuldo  Cobre/Acido 0 Fehling Lugol .
estruturas 1l . e de sdédio férrico
Nilo Rubianico

Cuticula + + - - - - -
Célice Epiderme - ¥ ¥ - - * -
Parénquima - - - - - + -
Feixe i i i i i + i

Vascular
Cuticula + + - - - - -
i - + - - - + +

Corola Eplgerm.e
Parénquima - - - - - + -
Feixe i i i i i + i

Vascular
Cuticula + - - - - - -
Filete Epiderme i i i * * * i
Parénquima - - - - - + -
Feixe i i i i i + i

Vascular
Cuticula + + - - - - -
- Epiderme + + - - - - -
Ovario Parénquima + + + - - + -
Feixe i i i i i + i

Vascular
Cuticula + + - - - - -
. Epiderme + + + - - + -
Estilete Parénquima + + + - - + -
Feixe i i i i i + i

Vascular
Receptaculo - + ? - - + -

Fonte: O Autor (2017).



Figura 6. Padrdo de secrecdo de néctar de Mimosa lewisii
(Leguminosae). Volume (uL), concentracdo de agucar de
néctar em porcentagem e quantidade de miligrama de
acucares por flor. Circulos representam a média; barras
verticais representam o erro padrao.
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Fonte: O Autor (2017).
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2.4 COMPOSICAO QUIMICA DO NECTAR

O néctar de M. lewisii apresenta os trés principais acglcares (glicose, frutose e
sacarose) em proporcdes que diferem significativamente (F, 39 = 16176, p< 0,001) (Tabela

5). A sacarose € predominante, visto que a taxa de sacarore/hexoses foi de 33,8. A relacao
entre as hexoses foi 1,11.

Tabela 5. Composi¢do quimica do néctar de Mimosa lewisii (Leguminosae) (Média + Erro padréo).

r = [%]sacarose/([%]glicose + [%]frutose); Taxa de hexoses = [%]glicose/[%]frutose. Valores com
letras diferentes foram estatisticamente diferentes (p<0,05).

Constituintes Quantidade
Sacarose 97,11%+0,40°
Frutose 1,36% +0,31°
Glicose 151% +0,54°
Taxa de sacarose (r) 33,8
Taxa de hexoses 1,11

Fonte: O Autor (2017).
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3 DISCUSSAO

3.1 LEGUMINOSAE: ANATOMIA E HISTOQUIMICA FLORAL

A anatomia floral de M. lewisii é semelhante ao que é descrito para as Mimosoideae,
com a presenca de alguns caracteres, como tricomas nas pétalas, a fenda carpelar e o
obturador, parecem ser comuns para 0 grupo (PEDERSOLI; TEIXEIRA, 2016). A presenca
dos tricomas unicelulares na margem das pétalas encontradas M. lewisii sdo observadas em
outras Mimosoideae e eles ajudam no fechamento da corola antes da antese (PEDERSOLI;
TEIXEIRA, 2016). Além dessa funcdo mecanica, eventuais substancias (e.g. substancias
lipidicas) que possam ser secretadas pelos tricomas podem funcionar para atrair polinizadores,
uma vez que algumas espécies de abelhas usam apéndices modificados para coletar lipidios
como alimento para larvas e para utilizar no revestimento de suas células (BUCHMANN,
1987); os tricomas glandulares também podem funcionar para impedir a agdo dos herbivoros
ou evitar a dessecacao da planta (NOGUEIRA et al., 2013).

A descricdo do obturador contribui para uma tendéncia de crescentes relatos desse
tecido nas eudicotiledbneas, anteriormente visto como raros e presentes em algumas familias
das eudicotiledéneas mais basais intimamente relacionadas as monocotiledéneas (RUDALL,;
PRYCHID; JONES, 1998). O obturador é caracterizado como um tecido secretor, intra-
ovariano, que tem como funcdo direcionar o tubo polinico (BOUMAN, 1984). Suas células
sdo alongadas com paredes finas, citoplasma denso e nucleos visiveis (SHAMROV, 2002).
Os obturadores placentarios foram descritos em vérias familias de angiospermas nao
relacionadas, incluindo Liliaceae, Rosaceae, Rutaceae e Rubiaceae (MOROKAWA et al.,
2015), além de alguns representantes da ordem Malpighiales (MATTHEWS; ENDRESS,
2013). Em Leguminosae os primeiros relatos foram em Glycine max (TILTON et al., 1984) e
Acacia (KENRICK; KNOX, 1981), recentemente a estrutura também foi registrada em
Libidibia ferrea (TEIXEIRA; CARMELLO-GUERREIRO; MACHADO, 2004). A presenca
de grdos de amido, como foi observada nos testes histoquimicos, é considerada reserva
necessaria para a producéo das secre¢des (RODRIGO; HERRERO, 1998).

Nas leguminosas, os flavonoides, tipo mais comum de compostos fendlicos, se
mostraram Uteis na classificacdo das Leguminosae (MAGALHAES et al., 2000). Por
exemplo, a distribuicdo de isoflavonoides, comum em espécies de Leguminosae, possui uma
distribuicdo sistematicamente muito restrita (GRAYER; HARBORNE, 1994). Além disso, na
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flor, apresentam-se nos ovarios, pétalas, sépalas, bracteas e camadas subepidérmicas das
anteras, como € o caso das espécies do clado Lecointea (MANSANO; TEIXEIRA, 2008). E
amplamente conhecido na literatura que os compostos fenolicos apresentam alelopatia, além
de defesa contra patdgenos, herbivoros e radiacdo ultravioleta (TAIZ; ZEIGER, 2004). E
presenca desses compostos heterogéneos garante maior protecdo as flores, especialmente
contra herbivoros (PANSARIN et al., 2014). No entanto, os testes histoquimicos para

compostos fenolicos ndo foram reagentes para a maioria dos tecidos analisados em M. lewisii.

3.2 ESTRUTURA E LOCALIZACAO DO NECTARIO

O nectario de M. lewisii, localizado nos filetes, é do tipo substitutivo, uma vez que
ocorre em estrutura que adquiriu a capacidade de secretar néctar em um grupo que ja havia
perdido um érgdo ndo-homologo responsavel por tal funcdo (sensu VOGEL, 1997). Nectarios
substitutivos sdo uma condicdo rara em Leguminosae, como serd discutido adiante. Nos
ultimos anos a maior frequéncia de publicacdes que fazem novos registros de nectarios nao
estruturais corroboram proposicoes de Bernadello (2007) de que esse tipo de nectério é pouco
relatado devido a dificuldade de observacdo. Este o segundo relato de nectério substitutivo em
Mimosoideae, sendo o primeiro caso observado em Anadenanthera colubrina (BORGES;
MACHADO; LOPES, 2017).

Os nectarios ndo sdo originalmente 6rgdos florais independentes, mas meramente
regides histoldgicas que secretam néctar e podem estar localizadas em qualquer um dos
orgdos florais (ENDRESS, 2010). De maneira geral, os nectarios das leguminosas sdo
mesenquimaticos, receptaculares e intraestaminais (BERNARDELLO, 2007), mas ja foram
relatadosnectarios ndo estruturais na porcao basal do hipanto em Dipteryx alata, Pterodon
pubescens e Taralea oppositifolia (LEITE; MANSANO; TEIXEIRA, 2014) e nas tribos
Vicieae (PRENNER, 2003a) e Loteae (PRENNER, 2003b). Em Mimosoideae, 0s nectarios
estdo geralmente presentes entre as bases dos filetes e a base do ovario ou ginecéforo; eles
também podem estar na base de filetes fusionados, que podem ser fusionados com a corola
(ANCIBOR, 1969). Alguns taxons sdo considerados ndo nectariferos devido a produgéo
irregular de néctar, por exemplo, a tribo Cytiseae (VOGEL, 1997). Os nectarios dessa tribo ja
foram descritos como extra-estaminais por Bisby (1981), mas Vogel (1997) mostrou através
de analises histologicas que eles sdo nectarios ndo estruturais localizados nos filetes. Nesse
caso, assim como em M. lewissi, o filete adquire a funcdo de nectario (nectario substitutivo) e

torna-se a prépria fonte do néctar, como resultado do vazamento de exsudato do floema.
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A maneira como o néctar € transferido para fora do protoplasto da célula classifica a
secrecdo em granulécrina ou écrina (NEPI, 2007). A secrecdo écrina envolve o
transporte de moléculas individuais através da membrana celular secretora. Ja na secregédo
granuldcrina, as moléculas sdo agrupadas e transportadas em vesiculas derivadas do reticulo
endoplasméatico ou do complexo de Golgi que se fundem com a membrana plasmética e
liberam as moléculas para o exterior da célula (FAHN, 1988). Células nectarieras ricas em
reticulo endoplasmatico, complexo de Golgi e vesiculas sdo associadas a secre¢do do tipo
granulécrina (ARUMUGASAMY et al., 1990). Portanto € provavel que esse seja o tipo de
secrecdo em M. lewisii.

Existem diversas maneiras pelas quais o néctar pode ser exsudado por meio de células
epidérmicas (PACINI; NEPI; VESPRINI, 2003). Pode ser atraves de estbmatos modificados
que perderam a capacidade de abrir e fechar (GAFFAL; HEIMLER; EL-GAMMAL, 1998);
por pequenos orificios ou poros (VOGEL, 1997); ou a partir da morte gradual de células da
epiderme, produzindo néctar durante um periodo determinado (VESPRINI; NEPI; PACINI,
1999; GAFFAL; FRIEDRICHS; EL-GAMMAL, 2007). A auséncia dessas estruturas no
nectario de M. lewisii permite inferir que a secre¢do do néctar € atraves da cuticula, seja por
meio de microcanais ou microporos (STPICZYNSKA, 2003; ANTON; KAMINSKA, 2015),
seja pela ruptura da mesma. A cuticula é rompida devido a pressao exercida pelo néctar, que
fica acumulado entre a parede celular e a cuticula (WUNNACHIT; JENNER; SEDGLEY,
1992; KOWALKOWSKA et al., 2015).

No que diz respeito as origens dos carboidratos, sdo conhecidos dois mecanismos, que
podem ser aplicados em M. lewisii devido ao resultado dos testes histoquimicos e
ultraestrutura e & posicdo do feixe vascular no filete. No primeiro caso, 0s nectarios na sua
fase pré-secrecdo podem acumular grandes quantidades de amido em amiloplastos (REN et
al., 2007). Pouco antes da antese e da secrecdo de néctar, ocorre uma rapida degradacdo dos
grdos de amido, o que provavelmente fornece grande parte do carboidrato que esta presente
no néctar (NEPI; CIAMPOLINI; PACINI, 1996). O fornecedor final da maioria dos agUcares
armazenados nestes plastidios é o floema, no entanto o tecido secretor pode ser clorofilado e o
amido pode ser produzido in situ via fotossintese (NEPI et al., 2003). No segundo caso, a
sacarose € translocada do floema para as células secretoras do nectario, sem armazenamento
prévio em amiloplastos (WENZLER et al., 2008).



39

3.3 NECTAR: PADRAO DE SECRECAOQ, EFEITO DE REMOCAO E COMPOSICAO DO
NECTAR

Embora o odor, a cor e 0s ecos emitidos sinalizem a presenca de uma flor para o
morcego, € em Ultima instancia, a recompensa nutricional (e isso inclui o néctar) que estimula
0s morcegos a visitar as flores (FLEMING; GEISELMAN; KRESS, 2009). Em geral, as
flores quiropterdfilas produzem mais néctar do que as flores de qualquer outra sindrome,
embora a quantidade varie muito entre as espécies. E em contraste com a grande quantidade
produzida, o néctar dessas flores €, geralmente, diluido com concentracdes de aclcares
variando de 5 a 29% (WINTER; von HELVERSEN, 2001). A média de volume de néctar
secretado por cada flor de M. lewisii foi de 6,12l (£1.59); de acordo com Vogel; Machado;
Lopes (2005) cada glomerulo produz entre 103.5 pl e 173 pl de néctar durante a antese,
considerando que as inflorescéncias passam a constituir a unidade de polinizacdo, esses
numeros sdo condizentes com flores do cerrado polinizadas por morcegos, em que a média de
volume de néctar produzido variou de 430.2 pl a 33.8 pl (BOBROWIEC; OLIVEIRA, 2012).
Ja a média da concentragdo de acucares de M. lewisii foi 15.15% (+ 3.16). Os pequenos
morcegos que se alimentam de néctar tém uma das maiores necessidades energéticas diéria
entre os mamiferos. Estima-se que um morcego deve consumir 1 mg de agUcar ou cerca de 5
puL de néctar com 20 % de concentracdo de agUcar em cada flor que visita (NASSAR,;
RAMIREZ; LINARES, 1997). A frequéncia de visitas dos morcegos é correlacionada com o
volume de néctar secretado e a concentracdo de acucar desse néctar em flores de Cactaceae.
Ou seja, o periodo de maior frequéncia de visitas corresponde ao periodo de maior producéo
de néctar e de melhor qualidade em Stenocereus griseus, Pilosocereus moritzianus,
Subpilocereus repandus e Subpilocereus horrispinus (NASSAR; RAMIREZ; LINARES,
1997).

A producdo de néctar e aclcar em flores polinizadas por morcegos, no Cerrado, tem
diferentes padrdes de secrecdo. Pode ser caracterizada por uma diminuicdo constante no
volume de néctar e concentracdo de aclcar, como ocorre coma leguminosa Hymenaea
stigonocarpa, ou pode ocorrer periodos de secrecdo ativa intercalados por periodos de
reabsor¢cdo (BOBROWIEC; OLIVEIRA, 2012). Sendo, este ultimo padrdo, semelhante a M.
lewisii. De modo geral, a produgdo de néctar diminui apds um periodo de secrecdo, sendo
acompanhado, também, pela diminuicdo da concentracdo de acucar (BOBROWIEC,;
OLIVEIRA, 2012). A producdo de néctar requer consideravel gasto de energia, portanto a

recuperacdo de recursos € um importante motivo pelo qual as plantas reutilizam esta fonte de
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carboidratos quando néo é coletada pelos polinizadores (NEPI; STPICZYNSKA, 2008). Além
disso, se um polinizador ndo remove o néctar, a reabsorcéo pode ser uma alternativa de evitar
a acdo de pilhadores e reduzir os efeitos negativos das visitas pos-polinizacdo, que tém o
potencial de danificar flores ja polinizadas (BURQUEZ; CORBET, 1991). Este parece ser o
caso de M. lewisii, visto que as inflorescéncias também recebem visitas de pilhadores que néo
possuem habito noturno, como beija-flores e abelhas (VOGEL; MACHADO; LOPES, 2005).
A reabsorc¢do ocorre, independentemente, da estrutura do nectéario e da maneira de exsudagéo
do néctar que, geralmente, é feita pelo proprio nectario (PACINI; NEPI, 2007). No entanto,
em Linaria vulgaris (Scrophulariaceae) o nectario esta localizado sob a base do ovario e é
apresentado em um espordo onde acontece a reabsorcao ativa da sacarose. Esse foi o primeiro
relato de reabsorcdo de néctar por uma parte floral diferente do proprio nectario (BURQUEZ;
CORBET, 1991; NEPI et al., 2003).

Quando as flores de M. lewisii sdo submetidas a sucessivas remog¢des de néctar elas
ndo apresentam aumento significativo na producdo e nem alteracdo na concentracéo de agucar
por flor, contrastando com outras flores polinizadas por morcegos, em que a remoc¢do de
néctar estimula sua reposicdo (PETIT, 1997; BOBROWIEC; OLIVEIRA, 2012). Esse mesmo
padrdo de aumento na producgdo de néctar estimulado pela remogao também € encontrado em
flores polinizadas por outros animais, como passaros e insetos (CASTELLANOS; WILSON;
THOMSON, 2002; ORDANO; ORNELAS, 2004). A disponibilidade de recursos e pressoes
seletivas de antagonistas florais (i.e pilhadores) pode desempenhar um papel importante na
producdo de néctar. Plantas com baixa disponibilidade de recursos e forte pressdo por
pilhadores sofrem trade-offs entre alocacdo de recurso para producdo de néctar e esforgo
reprodutivo pos-polinizacdo. Em ambientes com recursos mais limitados, é provavel que a
magnitude e a direcdo da resposta a remocdes sucessivas de néctar seja determinada pelo tipo
de nectéario; limites na quantidade média de energia que uma flor pode oferecer em resposta as
remocdes repetidas e/ou a disponibilidade de energia, 4gua, quantidade de agucar, ou outros
componentes do néctar para a planta (ORDANO; ORNELAS, 2004; ORNELAS; ORDANO;
LARA, 2007).

Além da acessibilidade em relagdo a morfologia da flor, outras caracteristicas como
concentracdo, volume, viscosidade e composicdo do néctar determinam as relacOes entre
plantas e polinizadores (PROCTOR et al., 1996). O nectar das plantas quiropterofilas é
constituido, basicamente, pelos agUcares monossacarideos glicose e frutose e pelo
dissacarideo sacarose (BAKER; BAKER; HODGES, 1998). Estes acucares simples (glicose e
frutose) sdo rapidamente digeridos e/ou absorvidos, portanto apropriados para abastecer
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modos de locomocao dispendiosos. Semelhante aos beija-flores e esfingideos, os morcegos da
subfamilia Glossophaginae evoluiram sua habilidade de pairar como parte de seu habito de
alimentar (VOIGT; WINTER, 1999). O véo pairado € considerado como um modo de voo
energeticamente caro (VOIGT; WINTER, 1999), portanto para suprir esse gasto energético,
0s morcegos de Glossophagine consomem grandes quantidades de néctar a noite. Estima-se
que um morcego nectarivoro de 10 g pode ingerir até 150% de sua massa corporea com néctar
(VOIGT et al., 2005). Em resposta a sua dieta agucarada, os morcegos Glossophagine tém
grandes quantidades de sacarase, enzima responsavel pela hidrélise da sacarose, no seu trato
digestivo (HERNANDEZ; MARTINEZ del RIO, 1992). Convergéncias nas proporgoes de
acucares associadas aos sistemas de polinizacdo refletem a adaptacdo as preferéncias dos
polinizadores (MARTINEZ del RIO; BAKER; BAKER, 1992). O néctar de M. lewisii é
constituido predominantemente por sacarose (97%). Esse padrdo corresponde a flores
ornitdfilas e polinizadas por grandes abelhas e ndo é consistente com a média de sacarose no
néctar de flores polinizadas por morcegos do Novo Mundo (18,4%) e por morcegos do Velho
Mundo (35,7%) encontrada por Baker; Baker e Hodges (1998) nas flores de leguminosas; em
outras familias como Cactaceae e Euphorbiaceae as concentracfes de sacarose em espécies
polinizadas por morcegos séo 13,7% e 16%, respectivamente.

A proporcéo de agUcar (i.e razdo sacarose/hexose) de M. lewisii foi de 33,90, segundo
a classificagdo de Baker e Baker (1983) o néctar é “sucrose-dominant”. Nas plantas
quiropterofilas e esfingdfilas a proporcdo de sacarose/hexoses é inferior a 1 (PERRET et al.,
2001). Essas diferencas na proporcdo de agucares entre as sindromes de polinizacdo ocorrem
principalmente devido a variagdes na quantidade de sacarose, em vez da concentracdo de
hexose (PERRET et al., 2001). Em estudo recente que analisou a composicao e concentracdo
de aclUcares no néctar de flores quiropterofilas foram encontradas néctar com maior
quantidade de sacarose em 7 das 49 espécies estudadas (RODRIGUEZ-PENA et al., 2016).
De acordo com Schondube; Herrena; Martinez-del Rio (2001) mudangas fisiologicas nos
morcegos, como por exemplo 0 aumento da enzima sucrase no intestino, sdo respostas as
mudancas evolutivas de sua dieta. Dessa forma, a ingestdo alimentar dos morcegos
nectariferos ndo é afetada pela composicdo do néctar e nem pela concentracdo de aglcares
(AYALA-BERDON; SCHONDUBE, 2011; HERRERA; MANCINA, 2007).
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5 CONCLUSOES

O nectario ndo estrutural e localizado no filete de Mimosa lewisii € do tipo
substitutivo, uma vez que ocorre em uma estrutura que adquiriu a capacidade de secretar
néctar em um grupo que ja havia perdido um 6rgdo responsavel por tal fungdo (sensu
VOGEL, 1997). Nectarios substitutivos sdo uma condicdo rara em Leguminosae. Nos ltimos
anos a maior frequéncia de publicaces que fazem novos registros de nectarios néo estruturais
corroboram Bernadello (2007) de que esse tipo de nectario € pouco relatado devido a
dificuldade de observagdo. Este o segundo relato de nectério substitutivo em Mimosoideae,
sendo o primeiro caso observado em Anadenanthera colubrina (BORGES; MACHADO;
LOPES, 2017).

Verificou-se que a producdo de néctar e aclcar de Mimosa lewisii € menor quando
comparada com os dados da literatura para flores polinizadas por morcegos, inclusive em
ambientes mais secos como o Cerrado. Além disso, a grande quantidade de sacarose também
diverge do que se é esperado para propor¢do dos acucares de plantas polinizadas por
morcegos. Sugere-se que tais mudancgas sejam respostas a mudancas fisioldgicas dos
morcegos (SCHONDUBE; HERRENA; MARTINEZ-DEL RIO, 2001).
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