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RESUMO

Schwenckieae (Solanaceae) é uma pequena tribo com distribuicdo neotropical,
representada por trés géneros, Schwenckia, Melananthus e Heteranthia, e cerca de 31
espécies. E a Unica tribo da familia caracterizada morfologicamente pela presenca de
apéndices na corola. As flores da maioria das espécies da tribo apresentam tipicamente
pétalas com limbo emarginado, com dois I6bulos laterais e um I6bulo mediano aqui
denominado apéndice, que varia em tamanho e forma. A presenca dos apéndices da
corola é considerada uma caracteristica taxonémica importante, mas sua funcdo é ainda
desconhecida. As caracteristicas da flor, como a forma da corola tubulosa, a abertura da
flor durante a noite e a presenca do odor sugerem a polinizacdo realizada por mariposas
e que os apéndices estejam envolvidos no processo, atuando como estruturas secretoras
de perfume (osmoforos), hipdtese aqui testada. Para esse estudo investigamos a
micromorfologia e a anatomia de quatro espécies de Schwenckia, S. americana (e duas
variedades), S. angustifolia, S. curviflora e S. novaveneciana, € uma espécie de
Melananthus, M. fasciculatus. Os apéndices apresentam caracteristicas secretoras, com
epiderme glandular unisseriada, rugosa, auséncia de estdbmatos, feixe vascular
anficrival, com porcdo floematica mais desenvolvida do que a porcdo xilematica, e
tecido parenquimatico com gréos de amido, que sdo consumidos no inicio da antese. O
teste sensorial indicou odor forte e adocicado. A anélise anatdbmica evidenciou ser este
odor oriundo ndo sé dos apéndices, mas também dos I6bulos laterais da corola que tém
superficie glandular papilosa. S. americana var. americana foi o Gnico tdxon que nédo
apresentou odor pelo teste sensorial, mas manteve atividade metabolica nos apéndices,
evidenciada pelo vermelho neutro. A presenca de 0leos essenciais (compostos volateis)
e fendlicos, descritos como sendo relacionados a composicdo do buqué floral, além do

acumulo de reservas lipidicas no estadio de pré-antese e seu consumo em pos-antese,



indicam que os apéndices desenvolvidos dos géneros Schwenckia e Melananthus sdo
osmoforos com identidade morfolégica definida. Esses resultados confirmam ter, os
apéndices presentes na tribo Schwenckieae, uma funcdo osmogénica e voltados a

atracdo dos polinizadores.

Palavras chave:, Schwenckia, Melananthus, osmoforos, micromorfologia, anatomia.

ABSTRACT

Schwenckieae (Solanaceae) is a small tribe with neotropical distribution, represented by
three genera, Schwenckia, Melananthus and Heteranthia, group containing
approximately 31 species. It is the only tribe of Solanaceae characterized
morphologically by appendices in the corolla. The flowers of most species of this tribe
typically have petals with emarginated limbo, with two lateral lobules and a central
lobule here called appendix, which varies in size and shape. The presence of the
appendices of the corolla is considered an important taxonomic characteristic, but its
function is still unknown. The floral feature, such as tube-shaped corolla, flower
opening at night and odor, suggest the pollination performed by moths and that the
appendices are involved in the process, acting as perfume-secreting structures
(osmophores), hypothesis tested here. Currently, we investigated the micromorphology
and anatomy of four species of Schwenckia, S. americana (and two varieties), S.
angustifolia, S. curviflora and S. novaveneciana, and one species of Melananthus, M.
fasciculatus. The appendices have secretory characteristics, with uniseriate rough
glandular epidermis, absence of stomata, anficrival vascular bundle, with more
developed phloematic than xylematic portion, and parenchymatic tissue with starch
grains, which are consumed in the anthesis stage. The sensorial test indicated a strong
and sweet odor. The anatomical analysis evidenced that this odor originated not only

from the appendices, but also from the corolla lateral lobules that have papillary
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glandular surface. S. americana var. americana is the only taxa without odor, which
nevertheless maintained the metabolic activity in the appendices, evidenced by neutral
red. The presence of volatile compounds, such as essential oils and phenolic
compounds, are being reported as part of floral bouquet, and the accumulation of lipid
reserves in the pre-anthesis stage and their consumption in post-anthesis indicate that
the appendices are osmophores with defined morphological identity. These results
confirm that the appendices present in the Schwenckieae tribe have an osmogenic

function and must be involved in the mechanism of attracting pollinators.

Key words: Schwenckia, Melananthus, osmophores, micromorphology, anatomy.



Introducéo geral

As flores sdo estruturas tipicas das angiospermas, apresentando geralmente
verticilos florais vegetativos, o perianto, e reprodutivos, o androceu e 0 gineceu. Na
historia evolutiva das flores das angiospermas, o perianto desempenha funcbes
associadas a protecdo e a polinizacdo, nesse caso atraindo ou fornecendo recursos aos
agentes polinizadores (Friis et al., 2011). J& 0 androceu e o0 gineceu estdo primariamente
relacionados ao processo da reproducdo sexuada, sustentando o processo de
androsporogénese e ginosporogénese, respectivamente. Secundariamente, eles podem
estar envolvidos no processo de polinizacdo, atraindo ou fornecendo recursos aos
polinizadores, como 0s nectarios septais em Monocotiledéneas (Fahn, 1982) ou
nectéarios ou osmaforos derivados de estames em grupos de Eudicotiledéneas (Ronse de
Craene & Brockington, 2013).

Nas Solanaceae, as flores sdo geralmente diclamideas, pentdmeras, bissexuadas,
exceto em Solanum L. e outros poucos géneros, onde a andromonoicia e a dioicia
podem ser encontradas em algumas linhagens (Anderson & Symon, 1989; Bohs, 2005).
A corola é em geral polissimétrica, mas a monossimetria também é encontrada em
alguns géneros, como Calibrachoa Cerv., Nicotiana L., Petunia Juss. e Schizanthus
Ruiz & Pav. (Hunziker, 2001). O androceu possui cinco estames, podendo sofrer
reducdo para quatro (Brunfelsia L., Schwenckia L.) ou dois (Heteranthia Nees & Mart.,
Melananthus Walp., Schwenckia). Modificagdes nos verticilos podem ser encontrados
em diversos géneros, decorrentes de especializacbes que podem estar associadas aos
mecanismos de polinizacdo (Knapp, 2002a, 2010) ou disperséo (Knapp, 2002b). O
calice pode estar ampliado, como em Nicandra Adans. e Physalis L, ou possuir
apéndices, como aqueles encontrados em Capsicum L. e Lycianthes (Dunal) Hassl.
(D’Arcy, 1986; Hunziker, 2001). A forma da corola, em geral, relaciona-se com a
polinizagdo, podendo ser tubulosa, infundibuliforme ou rotada, possuindo lobos
desenvolvidos ou ndo. Elaiéforos podem ser encontrados revestindo o limbo de espécies
do género Nierembergia Ruiz & Pav., polinizadas por abelhas coletoras de 6leo
(Cocucci, 1999). O androceu, além da redugdo do numero, pode ter o conectivo
transformado em osmoforos encontrados em espécies de Solanum clado Cyphomandra
(Sazima et al., 1993; Falcdo, 2015). Estudos sobre biologia de polinizacdo e odores
como principal atrativo em Solanaceae sdo escassos, mas foram reportadas regides

glandulares de superficie papilosa (osmodforos) no conectivo espessado de espécies de
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Solanum. Os perfumes liberados atraem machos de abelhas da tribo Euglossini (Apidae)
que raspam a superficie glandular para coletar as esséncias (Soares et al., 1989; Gracie,
1993; Sazima et al., 1993, Falcdo et al., 2016).

Apéndices na corola nas Solanaceae sdo encontrados apenas na tribo neotropical
Schwenckieae, nos géneros Schwenckia e Melananthus, mas estdo ausentes em
Heteranthia (Hunziker, 2001; Olmstead et al., 2008; Barboza et al., 2016). Schwenckia
possui aproximadamente 25 espécies (Carvalho, 1978), Melananthus esta representado
por cinco espécies (Carvalho, 1966) e Heteranthia, € monotipico, raro e endémico do
Brasil (Carvalho, 1999). Diferentemente dos apéndices descritos para outros grupos de
angiospermas, que sdo proliferacdes de tecidos da face ventral das pétalas (Ronse de
Craene, 2010), os apéndices nesses géneros sdo localizados na por¢do mediana apical de

cada lobo da corola.

Apesar de ser uma caracteristica taxondmica importante (Carvalho, 1978;
Benitez, 1993; Hunziker, 2001; Barboza et al. 2016), a estrutura e funcdo dos apéndices
da corola em Schwenckieae é ainda desconhecida. Em Schwenckia angustifolia e S.
novaveneciana, os apéndices fecham a boca do tubo da corola durante o dia, e se abrem
a noite, quando as flores liberam um perfume adocicado (Stehmann JR, comunicacéo
pessoal). Essas observacdes sugerem um possivel papel dos apéndices no mecanismo de
polinizacdo, devido a presenca de estruturas secretoras (osmoforos) de perfumes

(compostos volateis).

Nesse trabalho, descrevemos a estrutura morfoldgica e anatémica dos apéndices
de algumas espécies de diferentes géneros da tribo Schwenckieae, contribuindo para o

entendimento da evolucdo dos caracteres morfologicos das Solanaceae neotropicais.
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Morfologia e anatomia dos apéndices petalares na tribo Schwenckieae (Solanaceae)
Jenny Olga Arrea Paucar!, Rosy Mary dos Santos Isaias! e Joao Renato Sthemann?

1 — Universidade Federal de Minas Gerais, Instituto de Ciéncias Bioldgicas, Departamento de

Botanica, Caixa Postal 486 — Belo Horizonte, MG, Brasil.

Resumo

A presenca de apéndices nos lobos da corola é uma carateristica Unica da tribo
Schwenckieae (Solanaceae). Estes apéndices estdo presentes em Melananthus e
Schwenckia, onde aparecem como uma projecao mediana distal do lobo emarginado da
pétala. No intuito de verificar se os apéndices estdo envolvidos na producdo de volateis,
atuando como estrutura secretora de perfumes (osmdéforos), investigamos a
micromorfologia e a estrutura anatbmica, de quatro espécies de Schwenckia, S.
americana (e duas variedades), S. angustifolia, S. curviflora e S. novaveneciana, e de
uma espécie de Melananthus, M. fasciculatus, além de realizarmos testes histoquimicos.

Os apéndices desenvolvidos atuaram como estruturas secretoras de perfumes
evidenciado pelo a-naftol p-fenilenodiamina (NADI) que indica a presenca de

compostos volateis em S. americana var. americana e S. americana var. angustifolia e
pelo consumo rapido de amido durante a antese em todas as demais espécies aqui
estudadas. Os osmoforos apresentaram epiderme unisseriada que recobre a superficie do
apéndice, e armazena fendlicos e lipidios, o parénquima € rico em graos de amido nos
estadios precedentes a antese. O teste sensorial e a analise anatbmica identificaram
tecidos secretores de perfumes ndo s6 nos apéndices, mas também nos lobos laterais,
com células papilosas com superficie esculpida. Os apéndices em geral apresentaram
epiderme sinuosa recoberta por cuticula de espessura variavel. Schwenckia americana
var. americana nao apresentou odor perceptivel pelo teste sensorial, mas osmoforos

similares foram evidenciados nas duas espécies pela analise anatdbmica. Seus apéndices
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dentiformes possuem epiderme papilosa e estriada, com presenca de amido na fase de
pré-antese. A investigacdo dos compostos produzidos pelos apéndices, junto com a
observacOes dos polinizadores, sdo etapas ainda necessarias para a elucidacdo das

estratégias reprodutivas dentro dessa enigmatica linhagem de Solanaceae.

Palavras chaves: Schwenckia, Melananthus, osmoforos, estruturas secretoras, perfume

floral.

Abstract

The presence of appendices in the corolla lobules is a feature unique of the
Schwenckieae (Solanaceae). They occur in Heteranthia and Schwenckia, as a median
distal projection of the emarginated lobe of the petal. In order to verify if the appendices
are involved in the production of volatiles, acting as a fragrance structure (osmophores),
we investigate the micromorphology, anatomical structure of four species of
Schwenckia, S. americana, S. angustifolia, S. curviflora and S. novaveneciana, and a
species of Melananthus, M. fasciculatus, besides performing histochemical tests. The
appendices acted as perfume-secreting structures evidenced by o-naphthol p-
phenylenediamine (NADI), which indicated the presence of volatile compounds, and by
the rapid consumption of starch during anthesis. The osmophores presented uniseriate
epidermis covering the surface of the appendix, and a parenchyma rich in starch grains
in the stages preceding anthesis. Sensory testing and anatomical analysis identified
fragrance-secreting tissues not only in the appendices, but also in the lateral lobules,
with piled and papillary cells with sculpted surface. The appendices, in general, had
rough surface covered by cuticle of variable thickness. Even though S. angustifolia, and
S. americana var. americana have osmophores, the neutral red test was not effective for

S. angustifolia, and S. americana var. americana had no perceptible odor. The
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investigation of the compounds produced by the appendices and the observation of
pollinators are still necessary steps for the elucidation of reproductive strategies within

this enigmatic lineage of Solanaceae.

Key words: Schwenckia, Melananthus, osmophores, secretory structures, floral

perfume.
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Introducéo

Solanaceae € uma das mais importantes familias das angiospermas, tanto em
importancia econémica, quanto em diversidade (Hawkes, 1999). Pertencem a familia a
batata (Solanum tuberosum L.), o tomate (Solanum lycopersicum L.) e a pimenta
(espécies de Capsicum L.), plantas cultivadas em todo o mundo. Outras espécies sao
utilizadas como medicinais (como Atropa beladona L., Datura stramonium L. e
Hioscyamus niger L.) ou ornamentais, como Brunfelsia uniflora (Pohl) D.Don, Petunia
hybrida Vilm. e Brugmansia suaveolens (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Sweet). As
Solanaceae compreendem cerca de 100 géneros e 2700 espécies, com maior riqueza
encontrada na regido neotropical, especialmente junto a regido andina, onde ocorrem
varios endemismos genéricos (Hunziker, 2001; Olmstead et al., 2008; Sarkinen et al.,

2013; Dupin et al., 2016).

A diversidade floral das Solanaceae é enorme, tanto na forma como no tamanho.
As flores sdo diclamideas, geralmente pentdmeras e haplostémones, apresentando uma
torcdo no eixo floral, que constitui uma sinapomorfia para a familia (Cocucci, 1989;
Rose de Craene, 2010). O padrdo morfoldgico apresentado pelas flores de Solanum L.,
com corola actinomorfa, rotada e cinco estames com anteras poricidas, € geralmente
associado como caracteristico da familia, por ser este género o mais rico em espécies
(Knapp, 2010). Contudo, apenas dois dos cerca de cem géneros possuem essa
morfologia. Os demais apresentam corola variavel em forma e tamanho, refletindo a
radiacdo adaptativa ocorrida no passado para diferentes agentes polinizadores (Cocucci,

1999; Knapp, 2002b; 2010).

Corolas tubulosas, estreitas, sdo comuns nas Solanaceae, podendo ser
encontradas na maioria das linhagens e em geral sdo adaptacbes morfologicas

relacionadas as polinizacOes realizadas por mariposas ou aves (Cocucci, 1999; Knapp,
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2010). Entre os grupos de corola tubulosa, a tribo Schwenckieae se diferencia pela
corola bastante distintivas, cujas pétalas tém dois I6bulos laterais e um I6bulo mediano
ou apéndice. Estes apéndices, diferentemente daqueles descritos para outros grupos de
angiospermas como proliferaces de tecidos da face ventral das pétalas (Ronse de
Craene, 2010), estdo localizados na porcdo mediana apical de cada lobo da corola. S&o
reconhecidos trés géneros na tribo, Heteranthia Nees & Mart., Melananthus Walp. e
Schwenckia L., estando os apéndices ausentes no primeiro. Nos outros dois, as pétalas
sdo trilobuladas com dois l6bulos laterais e um lébulo mediano que pode ser
dentiforme, menor que os lébulos laterais, linear ou claviforme, nesses dois Gltimos
casos sendo maiores que os Iébulos laterais (Carvalho, 1966; Benitez, 1993; Hunziker,

2001).

Em duas espécies do género Schwenckia, S. angustifolia Benth. e S.
novaveneciana Carvalho, foi observada antese noturna, com liberacdo de perfume
adocicado pelas flores (Jodo Stehmann, comunicacdo pessoal). Tais observacdes
sugerem que os apéndices possam estar envolvidos na producdo de perfume, atuando
como osmaforos com identidade definida. Nas Solanaceae, osmdforos foram reportados
em espécies de Solanum na regido do conectivo que se apresenta como superficie
papilosa. Os perfumes liberados (ndo percebidos diretamente pelo olfato humano)
atraem machos de abelhas da tribo Euglossini (Apidae) que realizam a polinizacdo
enguanto raspam a superficie da glandula para coletar as esséncias (Soares et al., 1989;
Gracie, 1993; Sazima et al., 1993, Falcdo et al., 2016). Contudo, em outros géneros,
como em Nicotiana L. e Petunia Juss., a producdo de perfumes ndo esta localizada num
orgdo especializado distinto, mas nos tecidos das pétalas (Raguso et al., 2003; Effmert

et al., 2006).
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Os osmoforos (tecidos secretores de perfumes) possuem células com ndcleo
grande, citoplasma denso, cuticula reduzida e vascularizacdo rica, além de apresentarem
atividade fisioldgica intensa (Dafni, 1992; Vogel, 1990). Os perfumes secretados,
compostos volateis organicos (VOCs), emitem buqués de aromas que contém de alguns
a mais de cem compostos diferentes em quantidades variaveis (Dudareva & Pichersky,
2000). Em sua maioria sdo terpenoides, fenilpropandides/benzendides, derivados de
acidos graxos e derivados de aminoacidos (Fahn, 1979; Vogel 1990, Dudareva et. al.
2006). No intuito de verificar se os apéndices encontrados na tribo Schwenckiae tém
estrutura capaz de produzir volateis e, portanto, atuar como estrutura secretora de
perfumes (osmoforos), investigamos a micromorfologia e a anatomia desses apéndices.
Pretendemos responder as seguintes perguntas: (1) os apéndices petalares presentes nas
espécies da tribo Schwenckieae (Solanaceace) tém caracteres estruturais comuns as
estruturas secretoras? E (2) qual o perfil histoquimico dos compostos localizados nos

sitios potencialmente secretores?

Material e métodos
Material vegetal

Plantas de Schwenckia americana L. var. americana, S. americana L. var.
angustifolia, S. angustifolia e S. curviflora Bentham foram coletadas em estado
vegetativo no habitat natural (Tabela 1) e aclimatadas em casa de vegetacdo na
Universidade Federal de Minas Gerais (19°53°32”S, 43°58°14”0) para aguardar o
periodo de floragdo. Flores de S. novaveneciana e Melananthus. fasciculatus (Benth.)
Soler. foram coletadas e fixadas em campo. Espécimes testemunhos de todos os taxons
foram depositados no herbario BHCB do Instituto de Ciéncias Biologicas da UFMG
(Tabela 1). As flores foram coletadas em duas fases: (1) flores em pré-antese, em

estadio de botdo floral com 72 h (3 mm) e 24 h (10 — 12 mm), e (2) flores em pos-
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antese. As coletas foram realizadas em dois horarios diferentes: de manh& entre 7:00 e
9:00 h, quando as flores encontravam-se “fechadas” (apéndices em posi¢do continua ao
tubo floral) e a noite entre 19:00h e 21:00h, quando as flores estavam “abertas”
(apéndices perpendiculares ao tubo floral ou recurvados). As fotografias das plantas
foram tomadas com camera Nikon D90 (Nikon Corporation), utilizando-se uma lente
Macro 60 mm. Observacbes durante o dia e a noite foram feitas para registrar o

desenvolvimento e a duracdo da antese.

Teste Sensorial

As flores de S. americana var. americana, S. americana var. angustifolia, S.
angustifolia e S. curviflora foram analisadas quanto a presenca de odores perceptiveis
ao olfato humano durante o dia e a noite, 0 que chamamos de teste sensorial. Para
determinar se o apéndice é a estrutura que produz perfume, cinco flores foram coletadas
no primeiro e no terceiro dia de antese. Os apéndices foram separados do tubo floral e
transferidos para recipientes hermeticamente fechados e guardados por duas horas.
Apbs esse periodo, os recipientes foram abertos para deteccdo da presenca ou auséncia

de fragrancia (Dafni, 1992).

Microscopia de luz

Flores frescas de S. angustifolia, S. americana var. americana e S. americana
var. angustifolia foram submersas por 1h em solucdo de vermelho neutro 0,1 % (teste
especifico para glandulas lipofilicas) (Vogel, 1990, Dafni, 1992), com a finalidade de

identificar regides metabolicamente ativas.

Para analise histoldgica, flores frescas e fixadas em solugdo de Karnovsky
(paraformaldeido 4%, glutaraldeido 5% em tampéao fosfato 0,1M, pH 7,2) (Karnovsky,

1965) por 48h, foram desidratadas em série etilica e incluidas em resina (2-hidroxi-etil)-
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metacrilato Leica®. Para seccionamento transversal (Sum a 6um), utilizou-se
micrétomo rotativo (Zeis Hyrax M40). A coloragdo foi feita com azul de toluidina
(0,1%, pH 4,7) (O’Brien et al., 1964) e as laminas foram montadas em resina sintética
Entellan®. Os cortes obtidos foram submetidos a testes histoquimicos utilizando
solucdo de Lugol para detectar amido (Johansen, 1940) e Sudan red b, para deteccao de
substancias lipofilicas (Brundrett et al., 1991). Para deteccdo de compostos fendlicos foi

utilizado o cloreto férrico (Johansen, 1940) e para deteccdo de Oleos essenciais ou
oleoresinas (terpenos) foi utilizado o a-naftol p-fenilenodiamina (NADI) (David &

Carde 1964). As imagens digitais foram obtidas com ajuda do microscépio de luz com
camera acoplada (Leica ICC50 HD), utilizando o programa Leica Application Suite

LAS EZ).

Microscopia eletronica de varredura

Para observacdo ao microscopio eletrdnico de varredura, quatro amostras (flor
de 2° dia de antese com lobos abertos e com lobos fechados) foram fixadas em solucéo
de Karnovsky (paraformaldeido 4%, glutaraldeido 5% em tampéo fosfato 0,1M, pH 7,2)
por 48h, desidratadas em série etilica seguida de ponto critico de CO2. Em seguida, as
amostras foram montadas em stubs de aluminio utilizando fita dupla face de carbono,
metalizadas com 10 nm de Ouro/Paladio (Robards, 1978). As amostras foram
examinadas ao microscopio eletrénico de varredura JEOL JSM - 6360LV, a 10 kV,

com captura digital de imagens.

Resultados
Os apéndices estdo localizados na porcao distal da flor, fazendo parte da pétala,
sdo vascularizados e possuem consisténcia membranacea (Fig. 1, 2 G-H, 3B). As cores

variam entre verde, amarelo, creme e arroxeado (Fig. 2), podendo ocorrer mudancgas ao
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longo dos periodos de pré e pos-antese. Em S. americana var. angustifolia, caso mais
notavel, a cor dos apéndices muda de verde na pré-antese para amarelo claro até
amarelo forte em pos-antese. Os apéndices sdo variados em tamanho, com duas formas
predominantes: 1) maiores que os lobulos laterais, lineares em S. angustifolia (Fig. 1A-
B, Fig. 2A-B, G) ou claviformes em S. americana var. americana (Fig. 2C), S.
americana var. angustifolia (Fig. 2D), S. novaveneciana (Fig. 2E) e em M. fasciculatus,
(Fig. 5A); 2) menores que os lébulos laterais, dentiformes, como no caso de S.

curviflora (Fig. 2F-H).

2 mm

2 mm el 5 mm

. _ina . (D) —m (P by —imm

Figura 1: Pétalas trilobuladas de flores da tribo Schwenckieae formada por um lébulo mediano ou
apéndice e dois I6bulos laterais que podem ser maiores ou menores que os apéndices: (A-D) Loébulos
laterais menores que o lébulo mediano ou apéndice. O I6bulo mediano pode ser linear como em S.
angustifolia (A-B), ou claviforme como em S. americana var. americana (C-D). Lébulos laterais maiores
que o lébulo mediano ou apéndice como em S. curviflora (E-F). LI — 1ébulo lateral; Lm — Lébulo
mediano ou apéndice; fv — feixe vascular.
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Tabela 1: Lista das espécies estudadas da tribo Schwenckieae, com informagdes sobre o substrato/habitat, tipo de apéndice, cheiro, antese/ durac¢do da

flor, local de coleta e exsicata de referéncia (sigla do herbario). * A flor abre a noite, permanecendo aberta até o final da antese.

- Substrato . N . Antese e o
Espécie Habitat Tipo de apéndice Cheiro duraco Local de coletaa Coletor e n°.
Schwenckia americana Ternf:ola Claviforme Né&o Noturna . J.O. Paucar 59

. Ambientes . . . Belo Horizonte MG
var. americana . (desenvolvido) perceptivel 3 dias (BHCB)
variados
J. O. Paucar 12
Schwenckia americana Rupicola Claviforme Noturna
var. angustifolia Campo Rupestre  (desenvolvido) Presente 5 dias Catas Altas MG (BHCB)
Aquatica Linear Noturna . O. Paucar 60
Schwenckia angustifolia q . Presente . Alvorada, TO (BHCB)
Lagoa sazonal (desenvolvido) 6 dias
Aguaética .
. . Dentiforme *Noturna J. O. Paucar 10
Schwenckia curviflora Lagoa sazonal ou (reduzido) Presente 5 dias Catas Altas, MG BHCB
perene
Schwenckia Rupicola Claviforme Noturna - . L.F.A. Paula 675
. . P n Tedfil ni, M
novaveneciana Inselberg (desenvolvido) resente SR ecfilo Otoni, MG BHCB
. Rupicol lavif . . . . L.O. A
Melananthus fasciculatus upicoia Clavi ormg Sem registro  Sem registro Rio de Janeiro RJ O. Azevedo 393
Inselberg (desenvolvido) RB
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Figura 2:.Flores com apéndices (I6bulos medianos) desenvolvidos ou reduzidos em Schwenckia: (A-E)
Espécies com apéndice desenvolvido, (A) S. angustifolia em fase pos-antese, com os lobos (l6bulo
mediano ou apéndice e l6bulos laterais) da corola fechando o tubo da flor. (B-G) A noite em fase pos-
antese com os lobos da corola abertos expondo o gineceu e o androceu, (B) S. angustifolia com apéndice
linear e com apéndices claviformes: (C) S. americana var. americana, (D) S. americana var. angustifolia
e (E) S. novaveneciana. Espécie com apéndice reduzido dentiforme (cabeca de seta branca) em S.
curviflora (K). Pétalas diafanizadas (G-H) mostrando o lobo dividido em 3 l6bulos vascularizados com
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dois lobulos laterais e um lébulo mediano ou apéndice que pode se apresentar (G) desenvolvido (linear) e
(H) (reduzido) dentiforme. Cabeca de setas indicam os apéndices.

A antese nas especies da tribo Schwenckieae aqui estudadas € noturna, e dura
em média cinco dias, exceto em S. americana var. americana, que é de trés dias, em S.
novaveneciana nao se tem registro dos dias de antese. Os lobos da corola abrem a noite
(Fig. 2B) e fecham de dia (Fig. 2A). No caso de S. curviflora, com apéndice dentiforme,
a antese € noturna, e a flor abre a noite, permanecendo aberta até a senescéncia. No teste
sensorial, odor foi percebido quando a flor abre a noite, padrdo observado na maioria
das espécies de Schwenckia. No caso de M. fasciculatus, ndo se tem registro de odor
tampouco do tipo e dias de antese. As demais espécies tém odor em geral forte,
adocicado com variagbes. No caso de S. americana var. americana (Fig. 2C), ndo foi

percebido odor pelo teste sensorial.

Figura 3: Localizacdo de estruturas secretoras em flores da tribo Schwenckieae. (A) Flor de S.
angustifolia, com areas delimitadas por linhas brancas e linhas pontilhadas onde h& evidencia de
estruturas secretoras também em outras espécies. (B-C) S. americana var. americana: (B) Corte
transversal dos I6bulos medianos ou apéndices no botdo floral. (C) Micrografia eletronica de varredura do
I6bulo lateral com borda papilosa. (D-E) Corte transversal da corola de S. novaveneciana (D), onde
nascem os apéndices e confluem com as papilas na borda da corola. (E) Tubo floral proximo aos
apéndices de S. americana var. angustifolia, detalhe presenca de compostos fendlicos.
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Na caraterizacdo anatdbmica, confirmou-se a presenca de osmoforos nos
apéndices (l6bulo mediano) (Fig. 3B, D; 6B-E) de todas as flores estudadas de
Schwenckia e Melananthus. Estruturas secretoras também foram identificadas nos
I6bulos laterais da corola (Fig. 3D), na borda dos I6bulos laterais (Fig. 3C) da corola e
na parte distal do tubo floral (Fig. 3E) proximo aos apéndices. Embora o odor ndo tenha
sido percebido em S. americana var. americana (Fig. 2C), estruturas secretoras
similares aquelas das outras espécies foram observadas. A analise micromorfologica
(Fig. 5) revelou superficie papilosa na face abaxial e adaxial dos I6bulos laterais da
corola e na borda dos lobos onde as papilas diferem em tamanho e forma (Fig. 3C, Fig.

5 G-I).

Figura 4: Tricomas na face abaxial do lébulo lateral (cabeca de seta) (A, C). Em S. curviflora (A-B),
tricoma com base pedunculada e detalhe mostrando a cabega secretora formada por 4 células (B). Em S.
angustifolia (C-E), célula da base ligeiramente mais alongada que as células adjacentes (D) e tricoma
glandular mostrando em detalhe a cabeca unicelular (E).

Tricomas glandulares (Fig. 4), com peddnculo multicelular e cabeca formada por

quatro células secretoras (Fig. 4B), foram observados em S. curviflora. Tricomas com
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cabeca com uma unica celula secretora (Fig. 4E) foram observados na parte distal do
tubo floral, na face abaxial dos I6bulos laterais em S. angustifolia. A densidade dos
tricomas nessa regido é baixa. A coloracdo com azul de toluidina evidenciou a secre¢édo

como goticula coradas de verde, o que indica composi¢do fenolica.

A maioria dos apéndices ndo apresentou diferencas morfologicas (Fig. 5) e
anatdmicas marcantes entre as espécies, apenas na forma, podendo ter terminacdes
lineares como em S. angustifolia (Fig. 5C-D) ou claviforme nas demais espécies, como
em Melananthus fasciculatus (Fig. 5A) e em S. novaveneciana (Fig. 5E). A analise
micromorfolégica dos apéndices (I6bulos medianos) desenvolvidos (Fig. 5D-E) mostrou
parede periclinal externa levemente convexa, que varia relativamente entre espeécies,

apresentando ou ndo cuticula evidente (Fig. 5E), bem como auséncia de estbmatos.

No caso do apéndice dentiforme (reduzido) de S. curviflora (Fig. 5B),
diferentemente dos apéndices desenvolvidos, papilas recobrem todo o apéndice com
parede periclinal plana e recoberta por cuticula de superficie esculpida ou ornamentada
(Fig. 5F). Na borda dos I6bulos laterais, as papilas sdo consideravelmente maiores (Fig.
5 G-I). Nos l6bulos laterais adjacentes a borda da corola, podemos observar papilas
quadrangulares, com parede periclinal plana (Fig. 5J), papilas arredondadas (Fig. 5L) e
papilas mamiliformes (Fig. 5K), todas mostrando projecdes externas uniformes. Nao

foram observados estdmatos.
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Figura 5: (A-C) Micrografias eletronicas de varredura (MEV) em flores da tribo Schwenckieae que
variam em tamanho e forma. (A) Flor aberta de M. fasciculatus com apéndices ou I6bulos medianos
claviformes e I6bulos laterais emarginados. (B) S. curviflora, botdo floral com 12 h antes da antese,
mostrando apéndices dentiformes (cabeca de seta preta) e papilas na borda da corola (cabeca de seta
branca). (C) Flor aberta de S. angustifolia, no segundo dia de antese, com apéndice linear, os lobos séo
projetados na dire¢do do tubo floral. (D) Apéndice de S. angustifolia com superficie sinuosa. (E) S.
novaveneciana com apéndice claviforme. F) Apéndice dentiforme com superficie papilosa e cuticula
estriada. (G-1) Papilas na borda dos I6bulos laterais da corola de (G) S. angustifolia apresentando papilas
com cuticula de superficie esculpida. (H) M. fasciculatus com diferenga ténue no tamanho das papilas nos
I6bulos laterais e na borda da corola. (I) S. americana var. angustifolia com bordas elevadas e uniformes.
(J-L) Papilas da face adaxial dos lobulos laterais adjacentes a borda das pétalas: (J) M. fasciculatus
apresenta papilas quadrangulares com cuticula estriada densa. (K) Papilas mamiliformes de S. curviflora
com cuticula estriada. (L) S. angustifolia apresenta papilas com superficie arredondada e cuticula
estriada.
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No corte transversal, os apéndices claviformes apresentam epiderme unisseriada,
cortex parenquimatico (Fig. 6B-D) e feixe vascular anficrival com porcdo floematica
mais desenvolvida do que a xilematica (Fig. 6E). As células epidérmicas bem como as
parenquimaticas sao isodiamétricas (Fig. 6B-E). O cortex € homogéneo com células de
paredes delgadas, podendo ter espacos intercelulares evidentes como em S. angustifolia,
e S. curviflora e menos evidentes em S. americana var. angustifolia, S. novaveneciana,
M. fasciculatus e S. americana var. americana (Fig. 6E). Drusas acham-se espalhadas
ao longo do apéndice (Fig. 8C). Na fase de pré-antese (botdo floral, 12h antes da
antese), os apéndices apresentam epiderme caracteristicamente secretora, com células
de citoplasma denso, nucleo conspicuo, e vactolos que armazenam compostos fendlicos

(Fig. 6C, E).

A borda dos I6bulos laterais da corola, apresenta quatro a cinco camadas de
papilas que se diferencam das papilas adjacentes a estas em tamanho, forma e
ornamentacdes. As papilas tém superficie plana, como no caso de M. fasciculatus (Fig.
5H), papilas longas e arredondadas em S. novaveneciana (Fig. 6H-1) e S. curviflora
(Fig. 6K), e com bordas elevadas uniformes em S. americana var. americana (Fig. 6F),
mamiliformes com projecGes quadrangulares em S. angustifolia (Fig. 6J) e em S.

americana var. americana (Fig. 6G).
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Figura 6: (A, F-H, J-K) Micrografias eletrénicas de varredura (MEV), (B-E) cortes transversais do
apéndice claviforme e das papilas da borda da corola (1) das espécies de Schwenckia. (A) MEV do
apéndice claviforme de S. americana var. americana. As linhas pontilhadas indicam regibes dos cortes
anatémicos transversais observados em diferentes espécies. (B-E) Osmdéforos em corte transversal: (B)
parte mediana e (D) base do apéndice. Observa-se a organizacdo anatémica da estrutura secretora, com
epiderme unisseriada, parénquima com células globosas e feixe vascular. (C, E) Detalhe das células do
paréngquima e epiderme, com caracteristicas secretoras apresentando compostos fenélicos (cabeca de seta
preta). (D) Apéndice com entréncia, onde se observam poucas papilas. (E) Feixe vascular anficrival com
floema desenvolvido. (F) Lébulo lateral de S. americana var. americana (cabeca de seta preta), (G)
apresentando 3 a 5 fileiras de papilas diferenciadas. (H-1) Papilas alongadas e (I) corte anatomico das
papilas de S. novaveneciana onde observa-se a diferenga em tamanho (cabeca de seta preta). (J) Papilas
mamiliformes de S. angustifolia com projecdes quadrangulares na cuticula. (K) Papilas de S. curviflora
alongadas com cuticula densamente estriada.
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O apéndice dentiforme de S. curviflora (Fig. 7) difere dos apéndices
desenvolvidos (de superficie periclinal sinuosa convexa) pela presenca de papilas de
superficie plana na face abaxial, com cuticula estriada que cobre todo o apéndice (Fig.
7A, C-D). Cortes transversais em pre-antese mostraram epiderme unisseriada
arredondada (Fig. 7C) com nucleo grande, citoplasma denso, cuticula reduzida e
vascularizada (Fig. 7D). Os lI6bulos laterais da corola (Fig. 7E) apresentam epiderme
(abaxial e adaxial), mesofilo de -caracteristicas secretoras e feixes vasculares
distribuidos uniformemente (Fig. 7B). Na face abaxial (cabeca de seta preta), (Fig. 7E,
H-1) a epiderme € unisseriada com papilas mamiliformes (Fig. 71) de superficie estriada
(Fig. 7H). Na face adaxial (Fig. 7E-G), a epiderme é papilosa arredondada (Fig. 7F) e

com superficie densamente estriada (Fig. 7G).

Figura 7: Micrografias eletrdnicas de varredura (MEV) e corte transversal do apéndice (I6bulo mediano)
e do lobo lateral de S. curviflora: (A) apéndice dentiforme ndo ultrapassando os I6bulos laterais com
superficie papilosa. (B) Corte transversal do l6bulo lateral e apéndice 12 h antes do inicio da antese com
feixes vasculares (cabeca de seta preta). (C-D) Apéndice dentiforme com epiderme unisseriada e
parénquima com caracteristicas secretoras. (E) Lobulo lateral da corola com papilas mamiliformes na
epiderme na face abaxial (cabega de seta preta) e epiderme arredondada na face adaxial (seta branca) com
caracteristicas secretoras. (F-G) Papilas arredondadas na face adaxial: (F) Epiderme unisseriada em
detalhe evidenciando célula com nucleo grande, citoplasma denso e cuticula reduzida. (G) (MEV) onde
observa-se cuticula densamente estriada. (H-1) Papilas mamiliformes na face abaxial, (H) (MEV) papilas
mamiliformes com cuticula estriada de nucleo grande e citoplasma denso (1).

32



As andlises histoquimicas demonstraram resultados similares para as espécies e
foram ilustradas em S. americana var. angustifolia (Fig. 8). A regido metabolicamente
ativa foi confirmada pela reacdo ao vermelho neutro nos apéndices de S. americana var.
americana e var. angustifolia (Fig. 8B). A coloracdo pelo azul de toluidina evidenciou
pequenos precipitados fendlicos em verde nas células parenquimaticas cujos nucleos sdo
conspicuos e o citoplasma € denso (Fig. 8D). A natureza fendlica destes precipitados foi
confirmada pelo teste com cloreto férrico, com resultado positivo na fase de pré-antese
(Fig. 8F). Ainda nesta fase, 0leos essenciais reativos ao teste com NADI (Fig. 8E),
lipidios reativos ao Sudan red b (Fig. 8H) e amido com reacdo positiva ao reagente de
Lugol (Fig. 8J) foram detectados na epiderme e no parénquima cortical. Na fase pds-

antese, estes compostos (Fig. 8G, I, K) ndo foram detectados.

Amido foi detectado em estadios pré-antese nos lébulos laterais da corola e nos
apéndices (I6bulo mediano) (Fig. 9), nos lébulos laterais de S. curviflora (Fig. 9A-B, E-
F) e de S. angustifolia (Fig. 9 C-D, G). A presenca de amido é marcadamente evidente
no parénquima (Fig. 9E-G), na epiderme unisseriada da face abaxial (cabeca de seta
preta) e adaxial (cabeca de seta azul). Os gréos de amido se apresentam pequenos e em
pouca guantidade. Na face adaxial de S. angustifolia (Fig. 9G), a concentracdo de amido
é maior na epiderme (Fig. 9G seta azul), e nas células adjacentes vao diminuindo. Nos
apéndices dentiformes de S. curviflora (Fig. 9H) e de S. angustifolia (Fig. 9K), a
presenca de amido é concentrada no parénquima, ja na epiderme unisseriada é mais
dispersa. Em M. fasciculatus (Fig. 91), amido foi detectado na epiderme e no
parénquima em quantidade relativamente maior que nas espécies descritas

anteriormente, assim também observado para S. americana var. americana (Fig. 9J).
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Figura 8: Analise histoquimica em cortes transversais dos apéndices de S. americana var. angustifolia:
(A) aspecto geral da flor fechada e detalhe dos apéndices quando a flor esta aberta. (B) Ponta dos
apéndices corados com vermelho neutro em estadio de pré-antese. (C) Corte branco feito em material
fresco. Epiderme unisseriada, células de parénquima com coloracdo amarela e drusas (cabeca de seta
preta). (D) Compostos fendlicos precipitados nas células da epiderme, revelados com azul de toluidina em
material incluido (seta preta). (E) Teste com NADI em material fresco, evidenciando goticulas de éleos
esséncias que foram marcados de azul (setas brancas). (F-G) Teste com cloreto férrico em material
incluido em resina apresentando (F) fendlicos em estadio pré-antese, (G) na fase de pés-antese, ndo foram
observados compostos fendlicos. (H-1) Teste com Sudan red b em material fresco: (H) evidenciou
goticulas de lipidios na pré-antese, (I) em poés-antese goticulas ausentes. (J-K) Teste com Lugol em
material incluido em resina, evidenciando presenca de amido na epiderme e parénquima, (K) amido
ausente na fase de pos-antese.
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Figura 9: Teste com Lugol em cortes transversais (material incluido em resina) dos I6bulos da corola, na
fase de pré-antese. (A-D) Lobulos laterais e medianos (apéndice) com amido em S. curviflora (A-B) e em
S. angustifolia (C-D). (E-F) Lébulos laterais da corola de S. curviflora, com células do mesofilo contendo
amido. A detecgcdo de amido na epiderme é maior na face abaxial (E) (cabeca de seta preta) do que na
face adaxial (F) (cabega de seta azul). (G) Lo6bulo lateral da corola de S. angustifélia, a concentracdo de
amido decresce na epiderme da face adaxial (cabeca de seta azul) para as camadas de células adjacentes.
(H-K) Amido presente nos apéndices (I6bulos medianos); apéndice dentiforme de S. curviflora (H),
apéndice claviforme de Melananthus fasciculatus (1) e de S. americana var. americana (J), apéndice
linear de S. angustifolia (K).

Melananthus fasciculatus (Fig. 10A), apresenta compostos fendlicos e
protuberéncia (Fig. 10B-C) na face abaxial dos I6bulos medianos da corola na base dos
apéndices (Fig. 10C) em todos os estadios (pré e pos-antese). A coloracdo com azul de
toluidina revelou mucilagem no apéndice (Fig. 10E) e no tubo da corola (Fig. 10F), o
que foi confirmado pelo teste com o vermelho de ruténio (Fig. 10G-I), estando a maior
concentracdo da mucilagem localizada na camada subepicuticular (cabeca de seta preta)

(Fig. 10G) e subepidérmica (cabega de seta preta) (Fig. 10H-1).
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FiguralO: Melananthus fasciculatus: (A) Micrografia eletrénica de varredura (MEV) da flor com
apéndices claviformes. (B) Flores observadas em estereomicroscopio, evidenciando protuberancia na base
dos apéndices (cabeca de seta preta). (C) MEV da flor fechada evidenciando as saliéncias na base dos
apéndices (cabeca de seta branca). (D-1) Cortes transversais de flores incluidas em resina e coradas (D-F)
com azul de toluidina: (D) I6bulos laterais (cabega de seta preta) e 16bulos medianos ou apéndice (cabeca
de seta branca); (E) apéndice (I6bulo mediano) e (F) tubo floral com presenca de mucilagem. (G-1)
Cortes corados com vermelho de ruténio: (G) tubo floral com acimulo de mucilagem subcuticular. (H)
Parte do tubo floral com células subepidérmicas preenchidas de mucilagem. (1) Tubo floral com acimulo
de mucilagem formando uma cavidade entre as células epidérmicas e as células parenquimaticas.
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Discusséo

O teste sensorial associado a andlise anatémica indica que os apéndices ou
I6bulos medianos sdo estruturas secretoras de perfume, podendo ser considerados
osmoforos com estrutura definida. Estes osmodforos estdo localizados na por¢cdo mais
distal do perianto e se comportam como irradiadores de odor, mesmo que as vezes
sejam fracamente perceptiveis, como em S. americana var. americana. Tais estruturas
estdo relacionadas ao acumulo de fotoassimilados (Vogel, 1990) e atuam associadas a
atracdo de polinizadores. Embora ndo haja estudos, a forma e o tamanho do tubo, o
néctar como recompensa, a cor da flor e a antese noturna sdo caracteres que podem ser
associados a falenofilia, ou seja, polinizacdo realizada por mariposas (Faegri & Pijl
1980; Vogel 1983; Knudsen, 1993; Proctor et al., 1996; Cocucci, 1999; Jurgens et al.,

2006).

Os apéndices possuem tecidos osmogénicos com epiderme evidentemente
secretora cujas células tém ndcleo grande (possivelmente polinucleadas), citoplasma
denso e vactolos numerosos. Os feixes vasculares apresentam floema desenvolvido e o
parénquima tem espacos intercelulares, além de armazenar grande quantidade de amido
geralmente nos estadios pré-antese, caracteres ja relatados na literatura (Fahn, 1988;
Vogel, 1990). Osmoforos também foram evidenciados em flores sem odor, que
produzem compostos volateis ndo perceptiveis pelo olfato humano (Garcia et al, 2007,
Knudsem et al., 2004), como aqui observado em S. americana var. americana. A perda
da emissdo de odores relacionada a atracdo de polinizadores, caso venha ser
comprovada nessa variedade, pode ser decorrente da estratégia reprodutiva autogamica
nela encontrada. Experimentos preliminares permitiram observar a produgdo de frutos
mesmo em flores ensacadas, que ndo foram visitadas por potenciais polinizadores. A

economia na producdo de volateis, associada a anualidade, reducdo do tamanho das
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flores e dos apéndices encontradas nessa variedade, pode indicar uma mudanca do
sistema de cruzamentos, resultando numa economia energética, algo vantajoso e ja
documentado para diversos grupos taxonémicos de angiospermas, incluindo Solanaceae

(Richards 1997; Charlesworth, 2006).

A epiderme unisseriada e as camadas subepidérmicas estdo envolvidas na
producdo, estocagem e liberacdo de compostos volateis (Vogel, 1990). A producéo
noturna de compostos volateis, com cheiros agradaveis, fortes e adocicados, pelas flores
da tribo Schwenckieae foi confirmada pela histolocalizacdo de terpenos e compostos
fenolicos nas cinco espécies estudadas. A presenca de terpenos, principalmente 6leos
essenciais, nas fases de pré- e pos-antese, foi confirmada pelo teste histoquimico com
NADI. Além dos terpenos, o buqué floral apresenta compostos fendlicos em sua
composicdo, os quais ja foram detectados em osmoforos e relatados como parte de
bugqués florais (contedtdo misto de terpenos e fendlicos) (Castro & Demarco, 2008;
Curry, 1987; Marinho et al., 2014). Os compostos fenolicos sdo em geral associados a
defesa do vegetal contra herbivoria e aos danos causados pela radiacdo, mas a fungédo de

atracdo de polinizadores ndo pode ser descartada.

Além dos compostos relacionados a emissdo de odor, o acimulo de reservas na
forma de grdos de amido foi detectado pela reacdo com Lugol nos osméforos dos
apéndices e nos I6bulos laterais da corola. O amido € apontado como fonte de carbono e
energia para a producgdo de fragrancias (Stern et al. 1987), e foi detectado na epiderme e
em maior quantidade no parénquima dos I6bulos laterais da corola, em quantidade
variavel entre as espécies. A deteccdo de amido na pré-antese (botdo floral) e seu
consumo rapido apos 24h de iniciada a antese (Garcia, et al., 2007) é um indicativo de

uso desta reserva como uma caracteristica marcante de tecidos envolvidos na emissao
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de odor (Vogel, 1990), e ja tendo sido descrita para osmdforos (Fahn, 1979; Stern,

1987; Vogel, 1990; Curry, 1991; Melo, 2010; Marinho et al., 2014; Falcéo, 2015)

Com relacdo a area para dispersdo das fragrancias, a superficie convexa dos
apéndices claviformes pode oferecer uma area menor para dispersdo de fragrancias do
que as superficies papilosas com cuticula estriada e tricomas (Curry, 1991). Este tipo de
superficie foi observado na borda e nos lobulos laterais da corola das cinco espécies
estudadas, podendo a cuticula estriada funcionar como canais microscopicos para o
transporte de substancias. Tal proposta se baseia na similaridade da observacdo de
exsudatos no final dos microcanais na cuticula em Bulbophyllum wendlandianum,
Orchidaceae (Kowalkowska et al., 2015). A diversidade de dobras ou elevacdes
irregulares, e a forma das células epidérmicas podem estar relacionados a um gradiente
na producédo de perfume (Plachno, 2010). Terpenos de baixo peso molecular podem ser
volatilizados por difusdo cuticular apos terem atravessado as paredes celulares (Vogel,
1990) ou ainda por estbmatos, como em espécies de orquideas do género Acianthera

(Melo et al., 2010)

Poucos sdo os estudos que descrevem tricomas e sua funcdo na producdo de
perfumes em pétalas, tendo em vista que tricomas glandulares, em sua maioria, sdo
descritos em partes vegetativas (Ascencdo et al., 1998, 1999). Tricomas similares aos
observados neste estudo foram descritos na face abaxial das pétalas em outras
Solanaceae, tais como Nicotiana alata Link & Otto e N. suaveolens Lehm. (Solanaceae)
(Effmert et al., 2006). A funcdo de secrecdo observada nas cinco espécies aqui
estudadas parece ser compartilhada por outros grupos, considerando que analises
histoquimicas em tricomas glandulares do calice e corola das flores de Plectranthus
ornatos Codd. (Lamiaceae) indicaram a presenca de compostos lipofilicos e terpenoides

(Ascencéo et al., 1999). Tricomas multicelulares unisseriados na borda dos lobos da
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pétala de Phragmipedium x grande (Rchb. f.) Rolfe (Orchidaceae) foram reportados

como estrutura secretora de perfume envolvido na atracao de dipteros (Vogel 1990).

Outro tipo de secrecdo observada em flores é a mucilagem, documentada em
células especializadas com parede interna mucilaginosa e engrossada, a qual foi usada
como caracteristica floral para delimitar grupos taxonémicos (Matthews & Endress,
2006). Em flores de M. fasciculatus, a mucilagem pode ser atribuida a protecdo de
estruturas ou 6rgdos em desenvolvimento, retendo &gua, reduzindo transpiracéo,
protegendo contra radiacdo e dispersando ou refletindo a luz incidente, além de evitar a
herbivoria (Fahn 1979; Roshchina & Roshchina 1993). A espécie cresce em
afloramentos graniticos, ambientes sujeitos a condi¢des de grande estresse hidrico, altos

niveis de radiacdo solar e com pouca disponibilidade de substrato.

Os perfumes produzidos pelos osmoforos em Schwenckia, embora néo
analisados quimicamente neste trabalho, parecem ser diferentes de espécie para espécie.
Ja foi reportado diferencas de odores em quantidade e qualidade em espécies de Petunia
(Hoballah, et.al., 2005) e Nicotiana (Raguso, et.al., 2003), polinizadas por mariposas.
As esséncias florais s@o sinais que direcionam polinizadores a flores de uma espécie em

particular e atuam principalmente como atrativos a longa distancia (Brito et.al., 2014).

Além dos perfumes evidenciados nas flores pelo teste sensorial, com papel
potencial como agentes de atracdo, é interessante ressaltar que a diversidade das cores
nos apéndices pode atuar como atrativo visual secundario, favorecer o reconhecimento
rdpido e a memorizacdo da fonte de recursos pelos animais, contribuindo para a
constancia floral dos visitantes, como visto em estudos com abelhas (Chitka, et al.,
2001; Kunze & Gumbert, 2001) e mariposas (Raguso & Willis 2002). Sabe-se que

esfingideos noturnos podem distinguir cores para achar e reconhecer as flores
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forrageadas, inclusive quando ha mudanca na intensidade da iluminacéo (Kelber et al.,

2002)

Osmadforos em Solanaceae foram anteriormente reportados nos conectivos das
anteras poricidas de Cyphomandra sciadostylis Sendtn. [=Solanum sciadostylis
(Sendtn.) Bohs], C. diploconos (Mart.) Sendtn. [=Solanum diploconos (Mart.) Bohs] e
C. hartwegii (Miers) Walp. [=Solanum circinatum Bohs] (Sazima et al., 1993, Coccuci,
1996) e em Solanum luridifuscescens (Falcdo, 2015). Estes osmdforos nao apresentam
estdmatos como vias de saida das secrecdes, conforme indicado em outros estudos
(Vogel 1990, Melo et al., 2010). Coccuci (1996) observou que a secre¢do nestas
espécies € armazenada em camaras subcuticulares, como visto nas papilas da borda dos
I6bulos laterais da corola de S. angustifolia, sendo liberadas espontaneamente, no caso
das espécies de Solanum (tratadas como pertencentes ao género Cyphomandra), ou

também por acdo das abelhas quando coletam os compostos.

Os osmdforos como estruturas morfologicamente diferenciadas na corola sdo
pela primeira vez reportados para as Solanaceae. Até 0 momento, os osméforos haviam
sido descritos para determinadas regifes das pétalas, como ocorre para a maioria das
angiospermas (Raguso et al., 2003; Effmert et al., 2006). Nas cinco espécies da tribo
Schwenckieae estudadas, evidenciaram-se a estrutura e funcdo destes apéndices, como
sendo compostos por tecido secretor produtor de perfumes, mostrando uma forte
evidéncia de que a origem e a diversificacdo da tribo Schwenckieae estd intimamente
ligada a relagdo com seus polinizadores, possivelmente mariposas. Investigacoes
procurando elucidar aspectos ultraestruturais das células secretoras, a identificacdo e
quantificacdo dos compostos volateis presentes nos diferentes buqués florais, assim

como estudos de biologia da polinizagdo séo necessarios.
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Estudos filogenéticos utilizando dados moleculares indicam que a tribo
Schwenckieae ¢ monofilética e que Melananthus e Heteranthia sdo grupos irméaos,
formando um clado irmdo de Schwenckia (Sarkinen et al., 2013). Isso permite
hipotetizar que a presenca de apéndices pode ser considerada uma sinapomorfia para a
tribo e que possivelmente Heteranthia os tenha perdido. E possivel que isso também
tenha ocorrido internamente em Schwenckia, onde encontramos muitas espécies com
apéndices desenvolvidos, lineares ou claviformes, e poucas com apéndices reduzidos,
dentiformes (Carvalho, 1978). Contudo, apenas quatro espécies (pouco mais de 10% do
total) foram incluidas em estudos filogenéticos. Entender a diversificacdo desse
enigmatico grupo, ocorrida cedo nas Solanaceae, é etapa fundamental para se recontar a

historia evolutiva da familia.
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