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RESUMO

Os nectarios florais em Apocynaceae podem ocupar diferentes posicOes, apresentar
diversas estruturas e estratégias para a liberacdo e armazenamento do néctar, sendo um
bom modelo para o estudo da evolucdo desta glandula em relacdo a diversificacdo da
familia. Analisamos a estrutura, posicdo e origem dos nectarios de Apocynaceae, com
enfoque na sua evolucdo heterotdpica. Para este estudo, utilizamos flores pertencentes
aos grupos Rauvolfioideae, Apocynoideae, Periplocoideae e Asclepiadoideae. Nos
grados Rauvolfioideae e Apocynoideae, 0 nectério estd presente em algumas espécies e
ausente em outras. Em ambos os grados, os nectarios podem apresentar morfologias
diversas, podendo ser inconspicuos, projecdes laterais ao ovario ou formando um disco,
continuo ou lobado, ao redor do ovéario ou no topo do ovario. Anatomicamente, esses
nectéarios sdo compostos por epiderme e parénquima, ou apenas parénquima nectarifero.
Quanto a liberacao do néctar, pode ocorrer por meio da epiderme quando ela é nectarifera,
por meio de estbmatos quando apenas 0 parénquima € nectarifero, ou ainda, em alguns
casos pode ser liberado de forma mista quando a epiderme é secretora e 0s estdbmatos
também estdo presentes. A origem destes nectarios na maioria das espécies pertencentes
a Rauvolfioideae é do ovario, e em poucas especies do receptaculo; em Apocynoideae a
origem pode ser do receptaculo, da corola ou do ovario. Nas flores de Asclepiadoideae,
0s nectarios primarios séo originados do androceu, na regido interestaminal do tubo dos
filetes; adicionalmente alguns géneros possuem nectarios originarios da corona,
principalmente na posicdo estaminal (nectarios secundarios), e ainda podem apresentar
nectarios terciarios quando existe uma corona anular. Os nectarios, das Asclepiadoideae
sd0 compostos apenas por uma epiderme ou epiderme e mais algumas camadas de células
de parénquima subepidérmico. Esses nectarios nao apresentam estdmatos e o néctar é
liberado diretamente pela epiderme. A heterotopia desses nectarios florais pode refletir
novas estratégias de polinizacdo relacionadas a maior diversificacdo dessas flores dentro

da familia.



ABSTRACT

Floral nectaries in the Apocynaceae family can occupy different positions, or present
different structures and strategies for the release and storage of nectar, being a good model
for the study of the evolution of this gland concerning the diversification of the family.
We analyzed the structure, position, and origin of Apocynaceae nectaries, focusing on
their heterotopic evolution. For this study, we used flowers belonging to the groups
Rauvolfioideae, Apocynoidaeae, Periplocoideae, and Asclepiadoideae. In the
Rauvolfioideae and Apocynoideae grades, nectary is present in some species and absent
in others. In both grades, the nectaries may have different morphologies, which may be
inconspicuous, projections lateral to the ovary, or forming a continuous or lobed disc
around the ovary or on top of the ovary. Anatomically, these nectaries are composed of
epidermis and parenchyma, or just by nectary parenchyma. As for the release of nectar,
it can occur through the epidermis when it is nectariferous, through stomata when only
the parenchyma is nectariferous, or even, in some cases it can be released in a mixed way
when the epidermis is secretory and the stomata are also present. The origin of these
nectaries in most species belonging to Rauvolfioideae is from the ovary, and in a few
species from the receptacle; in Apocynoideae the origin may be from the receptacle,
corolla, or ovary. In the flowers of Asclepiadoideae, the primary nectaries originate from
the androecium, in the interstaminal areas of the filament tube; additionally, some genera
have nectaries originating from the corona, mainly in the staminal position (secondary
nectaries), and may also present tertiary nectaries when there is an annular corona. The
nectaries of the Asclepiadoideae are composed only of either just an epidermis or
epidermis and a few more layers of subepidermal parenchyma cells. These nectaries do
not have stomata and the nectar is released directly from the epidermis. The heterotopy
of these floral nectaries may reflect new pollination strategies related to the greater

diversification of these flowers within the family.



INTRODUCAO

Apocynaceae € uma das maiores familias contidas no grupo das angiospermas,
com aproximadamente 5.350 espécies contidas em 378 géneros (Endress et al. 2018,
2019). E uma das familias com maior representatividade no Brasil, com 974 espécies
pertencentes a 94 géneros (Flora do Brasil 2020, em construcdo). Atualmente, as
espécies pertencentes a Apocynaceae sdo classificadas em cinco grandes grupos: grupos
ndo-monofiléticos, informalmente tratados como rauvolfioides e apocynoides que séo
reconhecidos como grados, e trés subfamilias monofiléticas (Periplocoideae,
Secamonoideae e Asclepiadoideae) (Fishbein et al. 2018; Endress et al. 2018, 2019).

Nectarios florais sdo glandulas responsaveis pela producdo de néctar, que é o

principal recurso alimentar oferecido a potenciais polinizadores (Fahnl1979;
Bernardello 2007). As flores da familia Apocynaceae apresentam nectarios em diversas
posicBes e com diferentes estruturas e estratégias de liberacdo e armazenamento do
néctar (Demarco 2017; Monteiro & Demarco 2017). Estruturalmente, 0s nectarios
podem ser constituidos por epiderme e/ou parénquima. A epiderme pode ser composta
por células secretoras alongadas em palicadas ou por pequenas células ndo secretoras.
Quando as células epidérmicas ndo sdo secretoras, frequentemente os estdmatos estao
presentes, e sdo uma via muito comum para a liberacdo de néctar (Fahn 1979, 2002,
Durkee 1983; Bernardello 2007; Nepi 2007). Os estdmatos envolvidos na liberacdo do
néctar sdo caracterizados por terem perdido a capacidade de controlar sua abertura
(Smets & Cresens 1988; Davis & Gunning; 1992, 1993; Razem & Davis 1999). A
posicdo dos estdbmatos no nectario pode ser homogénea, ocupando toda a glandula, ou
0s estbmatos podem estar restritos a alguns locais especificos (Tolke et al. 2018). Nos
casos em que a epiderme € secretora (ou nectarifera) e ndo apresenta estdmatos, o néctar

é liberado através da parede celular e da cuticula (Stpiczynska et al. 2003; Paiva 2016,



2017). O tipo de feixe vascular que supre o parénquima nectarifero pode, mais
comumente, consistir apenas de floema, ou entdo de floema e xilema (Fahn 1979, 2000;
Galetto & Bernardello 2004; Nicolson et al. 2007). No entanto, nenhum feixe
especifico irriga os nectarios, sendo estes fornecidos pela vascularizacdo dos orgaos
localizados préximos a eles (Fahn 1979, 1988, 2000; Galetto 1995; Nicolson et al.
2007). Os feixes vasculares estdo geralmente presentes no parénquima subnectarifero
e podem conter floema ou xilema, ou ambos (Durkee 1983; Bernardello 2007; Nepi
2007). O suprimento vascular em alguns casos esta correlacionado com a concentracao
de acUcar no néctar. Nectarios que secretam néctar muito concentrado geralmente sao
vascularizados apenas pelo floema, enquanto baixas concentracfes de acglcar ocorrem
em nectarios vascularizados igualmente pelo xilema e floema ou apenas pelo xilema
(Wergin et al. 1975; Gunning & Hughes 1976; Sawidis et al. 1987; Dafni et al. 1988;
Zer & Fahn 1992). As ramifica¢bes vasculares podem chegar ao parénquima do
nectario e as vezes até a epiderme, mas geralmente apenas os elementos do floema séo
encontrados entre esses tecidos (Davis et al. 1988; Wist & Davis 2006; Nepi 2007).
Estruturas especializadas, como 0s nectarios, podem mostrar tendéncias
evolutivas em alguns grupos de plantas por terem caracteristicas razoavelmente
constantes ou mesmo por serem muito plasticas. Isso confere uma grande importancia
aos dados de ocorréncia, posicao e estrutura dos nectarios para analises comparativas,
visando acessar as relacdes entre os diferentes grupos de plantas (Nicolson et al. 2007).
Nas Rauvolfioideae e Apocynoideae, 0 nectario pode estar ausente ou presente,
e morfologicamente podem ser inconspicuos, ou conspicuos. Quando conspicuos,
podem apresentar-se como um disco continuo ou lobado, ou como projecdes se

alternando em posic¢do com os dois carpelos. Podem estar localizados ao redor, ou no



proprio ovario, e podem ter sido originados do receptaculo ou do ovario (Tostes et al.
2003; Morales 2004; Martins et al. 2013; Simdes et al. 2016; Endress et al. 2019)

Nas Asclepiadoideae, o tecido nectarifero que ocorre primariamente na regiao
interestaminal do tubo dos filetes (Kunze & Liede 1991; Kunze 1991, 1995, 1997;
Endress 1994; Endress & Bruyns 2000; Vieira & Shepherd 2002; Demarco 2017;
Monteiro & Demarco 2017) pode apresentar o néctar na propria camara estigmatica ou
na corona ou ainda na base da corola junto ao ginostégio (Kunze 1991; Demarco 2017;
Monteiro & Demarco 2017).

Woodson (1954) registrou células nectariferas na corona estaminal de espécies de
Asclepias; entretanto, a partir do trabalho de Galil e Zeroni (1965) com Asclepias
curassavica, passou-se a admitir que ha apenas cinco nectarios (camaras estigmaticas) e
que o néctar flui através de passagens capilares até os contentores formados pela corona
estaminal. Este ponto de vista foi adotado por diversos autores, que trabalharam com
Asclepias (Kevan et al. 1989; Wyatt & Broyles 1994), Calotropis (Eisikowitch 1986) e
outras 20 espécies de Asclepiadinae e quatro de Metastelmatinae (Kunze 1997; Liede
1997). Adicionalmente aos cinco nectarios interestaminais, também chamados de
primarios, algumas espécies podem conter nectarios secundarios e terciarios, e estes
podem estar na corona e/ou na base dos estames.

Liede e Kunze (1993), viram a necessidade de propor um sistema de
nomenclatura padronizado para os diferentes tipos de corona, pois diferentes autores
estavam se utilizando diferentes nomenclaturas, o que dificultava posteriormente unir
esses dados e fazer inferéncias evolutivas. Para a nomenclatura, utilizaram a
identificacdo dos componentes da corona e a relacdo entre eles. Cada elemento,

separadamente, foi nomeado: corona estaminal (Cs), corona interestaminal (Ci), corona



anular (Ca), e corona corolina (Cc). Também utilizamos essa no presente trabalho, visto

que os tecidos nectariferos podem também estar presentes na corona.

Composicdo quimica do néctar

O néctar consiste principalmente de acUcares, especialmente do dissacarideo
sacarose e dos monossacarideos frutose e glicose (Nicolson & Thornburg 2007). Além
disso, existem pequenas quantidades de outros monossacarideos (manose, arabinose,
xilose) e dissacarideos (maltose, melibiose), bem como oligossacarideos e alcoois de
acucar (Baker & Baker 1982, 1983; Nicolson & Thornburg 2007).

As possiveis correlacdes entre o tipo e a composicado dos agucares do néctar e o
tipo de polinizadores associados tém sido discutidas ha muito tempo. Flores com néctar
com alto teor de sacarose sdo mais propensas a serem visitadas por abelhas, borboletas,
mariposas e beija-flores, enquanto flores com néctares com alto teor de hexose sao
geralmente polinizadas por pequenos insetos ndo especializados, passaros ou morcegos
(Baker & Baker 1982, 1983; Nicolson & Thornburg 2007). Por outro lado, plantas com
semelhantes concentracGes e composi¢cdo quimica de néctar, tendem a ter 0 mesmo tipo
de polinizadores mais especializados. Néctar altamente concentrado esta relacionado a
flores polinizadas por insetos, enquanto flores polinizadas por passaros e morcegos
geralmente produzem néctar mais diluido (Baker & Baker 1982, 1983; Pyke & Waser
1981; Nicolson & Thornburg 2007).

Aminoacidos também estdo comumente presentes no néctar. A sua
concentragdo e composicao podem variar significativamente dentro de uma populagéo
e até mesmo dentro de uma Unica planta (Gottsberger et al. 1981; Lanza et al. 1995;
Petanidou et al. 1996). No entanto, a composi¢do geral de aminoécidos é geralmente

mais conservada do que as concentracbes de aminodcidos individuais (Gardener &



Gillman, 2001). Os aminoacidos contribuem para o sabor do néctar e sdo importantes
no que diz respeito aos tipos de polinizadores que visitam ou evitam as flores (Birch &
Kemp 1989; Hansen et al. 1998; Wacht et al. 2000; Gardener & Gillman 2001, 2002).

Pequenas quantidades de outras substancias também podem compor o néctar,
como lipideos, acidos organicos, compostos fendlicos, alcaloides e terpendides
(Nicolson & Thornburg 2007). Em algumas espécies, essas substancias, especialmente
lipideos, podem até compreender uma grande proporcao dos solutos do néctar, que sdo
entdo referidos como secrecGes mistas (Baker & Baker 1983; Nicolson & Thornburg
2007; Machado et al. 2008; Monteiro & Demarco 2017). Os lipideos geralmente
fornecem um sabor e odor especificos que podem ser essenciais para certos
polinizadores; além disso, eles séo duas vezes mais ricos em energia do que os agucares
e um importante recurso alimentar (Southwick 1990; Galetto & Bernardello 2005; Neff
& Simpson 2005). Os principais lipideos no néctar sdo acidos graxos de diferentes
comprimentos de cadeia, mas recentemente 6leos volateis, como monoterpenos,
também foram identificados, produzidos pelo préprio nectario (Vogel 1971,
Bernardello et al. 1999; Raguso 2004; Rering et al. 2017).

Diante de toda a diversidade citada acima, em nosso estudo, foram abordadas
as seguintes questdes especificas: (1) Como se apresentam os nectarios florais,
anatdmica e morfologicamente, em Apocynaceae?; (2) Quais 6rgdos florais podem dar
origem a esses nectarios?; (3) Quais compostos quimicos podem estar presentes no
néctar? (4) Quais as possiveis relacbes da diversidade morfoldgica e quimica com 0s

polinizadores?



CONCLUSAO

As flores de Apocynaceae apresentam uma grande diversidade morfologica e
topoldgica dos nectarios que podem apresentar diferentes fungdes, especialmente em
Asclepiadoideae. A presenca de nectarios conspicuos que liberam o néctar através de
estbmatos ocorre apenas nos grados que derivaram primeiro, Rauvolfioideae e
Apocynoideae. Os nectarios das espécies pertencentes a esses grados, em sua maioria,
tém origem ovariana. Também ¢é nestas linhagens que derivaram primeiro que esta
presente a maior diversidade morfologica, podendo haver de um até cinco nectarios ao
redor do ovario, conspicuos ou inconspicuos, ou ausente.

Ja nas subfamilias que derivaram mais tardiamente, Periplocoideae e
Asclepiadoideae, quase todos 0s nectarios sao inconspicuos e tém origem do androceu:
tubo estaminal e/ou corona, que é de origem estaminal em todas as Asclepiadoideae.
Neste ultimo caso, metade dos géneros de Asclepiadoideae estudados apresenta nectarios
secundarios na corona (estaminal, interestaminal ou anular). A presenca de mais de cinco
nectarios em uma mesma flor e também de nectarios com diferentes origens esta presente

apenas nestes grupos que derivaram mais tardiamente.
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