ONTOGENIA DOS NECTARIOS EXTRAFLORAIS DE Triumfetta semitriloba
(TILIACEAE )*

Extrafloral Nectay Ontogeny ofriumfetta semitriloba (Tiliaceae)

LEITAO, C.A.E.2, MEIRA, R.M.S.A.?, AZEVEDO, A.A.> e ARAUJO, J.M.*

RESUMO - Triumfetta semitrilobaé uma planta daninha que apresenta nectarios florais e
extraflorais, sendo os Ultimos visitados por formigas que protegem a planta do ataque de
insetos. O presente trabalho teve como objetivo descrever a ontogenia dos nectarios extraflorais
de T. semitriloba Para isso, amostras de nectarios em quatro estadios de desenvolvimento
foram obtidas de plantas adultas, sendo o material submetido as técnicas usuais de obtencédo
de laminas permanentes. Os nectarios iniciam o seu desenvolvimento precocemente, com o
sugimento de uma concavidade voltada para a face adaxial. Posteriormente, células
protodérmicas dao origem a tricomas nectariferos clavados, e subjacente se desenvolve um
parénquima nectarifero vascularizado por floema e xilema, caracteristicas comuns em nectarios
encontrados entre as MalvaleAs células da cabeca dos tricomas nectariferos apresentam
vacuolos com compostos fendlicos, que possivelmente desempenham papel ecoldgico. Plastidios
ndo ocorrem nos tricomas e sdo inconspicuos no parénquima nectarifero, o que possivelmente
indica a sua importancia secundaria na secrecdo do néOtarectario senescente apresenta
relativamente menos tricomas nectariferos, que sdo penetrados por hifas de fungos que
recobrem a concavidade nesse estadio. Para entendimento dos processos de secrecdo e
eliminacdo do néctarsdo necessarios estudos ao microscépio eletronico de transmissao.
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ABSTRACT - Triumfetta semitriloba is a weed displaying floral and extrafloral nectaries, the
latter being visited by ants that protect the plants. The objective of this work was to describe the
ontogeny of the extrafloral nectaries of T. semitriloba, using nectary samples obtained from
adult plants, in four developmental stages. The material was submitted to the usual techniques
to obtain permanent slides. The nectaries initiate their development precociously, with the
appearance of one concavity turned to the adaxial side, followed by clavated nectariferous
trichomes, originated from protodermic cells, underlied by a nectariferous parenchyma
vascularized by phloem and xylem, which are common features among the Malvales. The
nectariferous trichome head cells present vacuoles with phenolic compounds, which may play
an ecological role. Plastids are absent in the trichomes and are not conspicuous in the nectariferous
parenchyma, possibly indicating their secondary importance in nectar secretion. The senescent
nectary has relatively less nectariferous trichomes, which are invaded by hyphae covering the
concavity at this stage. For a better understanding of the processes of nectar secretion and
elimination, further transmission electronic microscope studies are needed.

Key words: ontogenyextrafloral nectaries, weediliaceae.

INTRODUCAO orgdos vegetais (Fahn, 1979). O néctar é uma

solucdo composta, basicamente, por sacarose,

Nectarios s&o estruturas secretoras delicose e frutose nas mais variadas concen-
néctar que ocorrem na superficie de variostracGes, podendo conteainda, diversas outras
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substancias e ions (Fahn, 1979; Baker & Bakerandrogind6foro e os extraflorais nos dentes ba-
1983; Durkee, 1983). Quanto a localizacdo, po-sais do bordo da lamina da folha, tanto do ramo
dem ser classificados em florais e extrafloraisflorifero quanto do ramo vegetativo. Estrutu-
(Schmid, 1988); os florais sdo freqientementeralmente, o0s nectarios sao constituidos por
envolvidos na polinizacdo (Erickson & Garment, uma epiderme secretora formada por tricomas
1979; Inouye, 1983;Varadarajan & Brown, nectariferos, onde subjacente se localiza um
1988; Kuchmeister et al., 1997), enquanto osparénquima nectarifero constituido por células
extraflorais comumente sdo visitados por inse-relativamente pequenas, com citoplasma den-
tos que conferem protecao a planta contra cso, pequenos vacuolos e nlcleo grande e esfé-
ataque de herbivoros (Janzen, 1966; Bentleyrico. A este parénquima chega a vasculariza-
1977a, b; Beattie, 1985; Oliveira, 1997). O cé&o, constituida por xilema e floema (Leitéo,
estudo do envolvimento de visitantes que forra-2001). Nectarios desse tipo sdo comuns na
geiam os nectarios extraflorais na defesa contrardem Malvales (Cristobal &rbo, 1971;Arbo,
herbivoria em plantas cultivadas pode contri-1972; Wergin et al., 1975; Fahn, 1979; Sawidis
buir com informacdes para o desenvolvimentoet al., 1987; Sawidis, 1991).

de biocontrole de pragas em diversas lavouras

(Bentley, 1983). O estudo da anatomia e da ontogenia dos

nectarios extraflorais der. semitriloba é de
Pelo menos 68 familias de angiospermasimportadncia para a sistematica, por oferecer
possuem representantes portadores de nect&ftados de aplicagdo taxondmica. O conheci-
rios extraflorais, sendo estes mais freqientesnento do desenvolvimento desses nectarios
entre as dicotileddneasA presenca de necta- também oferece subsidios para estudos da inte-
rios extraflorais em 35 ordens de angiospermasacdo entre T. semitriloba e visitantes. O
(Elias, 1983), exibindo grande diversidade empresente trabalho teve como objetivo descrever
seu desenvolvimento ontogenético, indica quea ontogenia dos nectarios extraflorais de
essas estruturas se desenvolveram indepenF. semitriloba
dentemente e em épocas diferentes em varias i
familias (Elias, 1983Vogel, 1997). MATERIAL E METODOS

Triumfetta semitriloba (Tiliaceae) é uma Foram utilizadas plantas delriumfetta

planta daninha de pastagens, pomares, terrésemitriloba adultas, com aproximadamente um
nos baldios e beira de estradas. E conhecidayetrg de altura, coletadas no campo da Unidade
popularmente, por carrapicho-de-boi, carrapi-gye Estudos em Ecologia de Comunidades
chéo, carrapicho-miﬂdo, junta-nacional, carra-pepartamento de Biologia Geral - UFV). As
picho-de-linho, guanxuma, carrapicho (PE, SP)amostras foram obtidas de dentes foliares ba-

e carrapicho-da-calcada. Caracteriza-se por Sefyis portadores de nectario em folhas do ramo
perene, de porte subarbustivo, ereta e mu”‘\/egetativo.

ramificada, com folhas alternas, pecioladas,

denso-pubescentes e polimérficas. No Brasil As folhas forgnj_sele_cionadas de acordo
ocorre na Regido Sudeste, em parte do Centro€Om 0 seguinte critério (Figura 1):

Oeste, em Santa Catarina e na Bahia (Lorenzi, Estadio | — primérdios foliares no apice do
1982). O género ocorre em todaAmérica tropi- ramo, com 5 mm de comprimento.

cal, ea fanjili_a tem como centro de dispersdao & Estadio Il — folhas em expansé&o, limbo com
Brasil e a Africa (Barroso, 1978). 12 mm de comprimento, localizadas a

Collevatti et al. (1997, 1998), estudando o  1-2 no0s abaixo das do estadio I.

comportamento de forrageamento de visitantes Estadio Il — folhas caracterizadas pela ex-

pansdo quase completa, limbo com 80 mm
de comprimento, localizadas a 1-2 noés
abaixo das do estadio Il.

Estadio IV — folhas caracterizadas pela
completa expanséo, limbo com 100 mm de
comprimento e nectarios de coloragcdo escu-

Triumfetta semitrilobapossui nectarios flo- ra, localizadas a 4-8 ndés abaixo das folhas
rais e extraflorais. Os florais se localizam no do estadio IlI.

florais em T. semitrilobg verificaram que os
principais agentes polinizadores sdo abelhas e
gue o polen é o principal recurso procurado,
embora algumas espécies visitem as flores;
principalmente a procura de néctar
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Na analise e documentacdo fotogréafica foi
utilizado um fotomicroscépio OlympusX 70
equipado com sistema fotografico U-Photo, com
uma camera digital e recurso de contraste de
fase e polarizacéao.

RESULTADOS E DISCUSSAO

Os nectarios deTriumfetta semitriloba
estao localizados no apice dos primeiros trés a
cinco dentes basais, em cada lado dagear
foliar, e podem ser identificados desde o estadio
| de desenvolvimento da folha. Ndo ha formacéo
de novos nectarios em estadios posteriores. O
nimero de nectarios é maior nas folhas que,
na maturidade, atingem maiores dimensdes e
assumem o formato trilobado caracteristico da
espécie.

As folhas dos estadios | e Il apresentam
tamanho relativamente menor que as dos
estadios subseqiientes (Figura 1). As folhas dos
estadios I, Il e Il localizam-se em n6s muito
proximos, estando as folhas dos estadios lll,
(2 IV e subseqientes separadas por entrends
ﬂ relativamente mais longos.

Figura 1 - Esquema de folhas deiumfetta semitrilobanos
quatro estadios de desenvolvimento. a: estadio I; b: estadi
Il; c: estadio Ill; d: estadio IMEscala em milimetros. Seta:
nectarios)

Estadio I: Os nectarios no estadio | encon-
fram-se em inicio de formacéo, sendo carac-
terizados por uma concavidade na face adaxial
(Figura 2) revestida por uma protoderme pouco
diferenciada, com um meristema fundamental

Para a_caracterlzagao anat0m|ca,_ as amoss'ubjacente que se diferencia por ndo apresen-
tras foram fixadas emAA,, (Berlyn & Miksche, 5, plastidios evidentes (Figura 33o redor da

1976), ou em solugéo contendo glutarald_eido €oncavidade, as células epidérmicas apresen-
paraformaldeido (Karnovsky 1965, modifi- am-se mais expandidas, sendo freqliente a

ano)’ c mclufl_das Pem hlst_(;_re5|ga éH'Storesmocorréncia de tricomas tectores nessa regido
eica) ou parafina. Para verificagdo de Comloos'(Figura 2). Podem-se notar varios idioblastos

tos f?nOI'COS’ as amostras foram ;‘lxadas emmucilaginosos e tricomas tectores na epiderme
solu_(;,ao aquosa de sulfato ferroso 2% e em forfora da concavidade. Ao nectario chegam trés
malina 4%; este teste dispensa trat"’lmemo%rminag(”)es vasculares, que se ramificam e

posteriores (Johansen, 1940). Os blocos foranl:oalescem profusamente. Os feixes que vascu-
cortados em um micrétomo rotativo RM 2155 larizam o nectario ocupam grande parte do

da Leica. . ~ oo .
mesofilo e sdo delimitados por bainha paren-

Os cortes de material incluido em parafinaquimatica constituida por células expandidas
(8 um de espessura) foram corados com fucsingFigura 2), cujo conteudo reagiu positivamente
e azul-de-astra (Roesefl972); j& aqueles in- ao teste para compostos fendlicos. Por toda a
cluidos em historesina (244m de espessura) superficie aérea da planta ocorrem tricomas
foram corados em azul-de-toluidina em tampaoglandulares clavados pluricelulares, unisse-
Mcllvaine pH 4,0 (VMdal, 1977), ou submetidos riados ou bisseriados (Figura 4), cujo conteldo
a reacdo RA.S. (Maia, 1979, modificado)As das células da cabeca e do pescoc¢o reagiu com
l[aminas foram montadas com balsamo-do-o teste para deteccdo de compostos fendlicos
canada (Berlyn & Miksche, 1976). (Figura 6).
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Prancha 1 -Nectérios extraflorais e tricomas glandulare3rilenfetta semitrilobaFigura 2 - Nectario em estadio I. cb: célula
da bainha do feixe; tt: tricomas tectores; asterisco: concavidade do nectario. Figura 3. Nectario em estadio I. mfn: meristema
fundamental do nectério; pdn: protoderme do nectario; pl.: plastideo em célula ndo-nectarifera. Figoma glandular
extranectarifero; chave: células da cabecga. Figuiiesie para detecgdo de compostos fendlicos em tricoma glandular
extranectarifero. Figura 6. Nectario em estadio Il. im: idioblasto mucilaginoso; asterisco: concavidade do nectario. Figura 7.
Tricoma nectarifero em estadio Il. Cabecas de seta: divisdes periclinais. Fifricar@a nectarifero em estadio 1l. Cabegas
de seta: divisbes anticlinais. FiguraTeste para deteccdo de compostos fendlicos em nectario em estadio Il. Figura 10.
Nectéario em estadio Il. ei: espacos intercelulares; fl: floema; pn: parénquima nectarifero; xI: xilema. Escala em micrometros.

v
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Prancha 2 -Nectarios extraflorais deiumfetta semitrilobaFigura 1. Nectario em estadio lll. aca: anel de células avermelhadas;
ei: espacos intercelulares. Figura 12. Nectario em estadio I, corado com azul-de-toluidina. cb: célula basal; cf: compostos
fendlicos; cp: célula do pescogo; chave: células da cabeca. FigliestSpara detec¢do de compostos fendlicos em nectario
em estadio lll. aca: anel de células avermelhadas. Figura 14. ReacAocSa@®m nectario em estadio Ill. Cabecas de seta:
granulos positivos ao teste. Figura 15. Nectario em estadid: INfas. Figura 16. Nectario em estadio &/ espessamento
lamelar Figura 17Tricoma nectarifero em estadio. IM: hifas. Escala em micrémetros.
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Estadio Il: A vista desarmada, a mgam  epiderme abaxial, se mostram mais expandidas
da concavidade do nectario tem coloracao avere vacuolizadas que no estadio anteridelimi-
melhada. Esta concavidade se apresenta maiwndo espacos intercelulares maiores (Figura
aprofundada (Figura 6) que no estadio anteriorl2), e apresentam pequenos granulos elipticos
Na epiderme da concavidade comecam a s@ue reagem positivamente adARS. (Figura 14).
diferenciar os tricomas nectariferos (Figura 6).Quanto as outras caracteristicas, ndo foram
Os tricomas encontram-se em diferentes fasemotadas diferencas em relagcdo ao estadio
de desenvolvimento (Figuras 6, 7 e 8) e sdoanterior
formados a partir de divisbes periclinais das

. P : : Estadio IV: A vista desarmada, 0 nectario
células protodérmicas (Figura 7), seguidas por ~ . .

S o > o= . apresenta coloracdo mais escura. Os tricomas
divisdes anticlinais nas células apicais (Figura

. . nectariferos apresentam morfologia alterada
8). As células desses tricomas apresentam

. .~ (Figuras 15 e 16). Suas células caracterizam-
corpos com formato irregulague reagem posi- ) ~ .
. ~ se pela desaranizacdo do citoplasma e pela
tivamente ao teste de deteccdo de compostoae eneracio do nacleo (Figura 16). Na parede
fenolicos (Figura 9). Fora da concavidade, as 9 & (Fig )- P

. S periclinal externa das células do parénquima
células epidérmicas apresentam-se expan: . . .
) o s nectarifero ou das células basais observam-se
didas, sendo comum a ocorréncia de idioblastos

mucilaginosos em ambas as faces (Figura 6)espessamentos de aspecto lamelado (Figuras

L . . R . 16 e 17). Ja na parede das células da cabeca e
No nectéario, as células subjacentes a epidermég . - .
do pescoco verifica-se retracdo (Figura 1A).

adaxial cObncava apresentam formato cubico, .
epiderme secretora torna-se totalmente reco-

arranjo compacto, citoplasma denso e nucleg : .
By P P - ~ _ berta por hifas (Figura 15), que podem penetrar
relativamente grande, constituindo um parén-

quima nectarifero (Figura 10As demais célu- nos tricomas nectariferos (Figura 1As células

. . do parénquima nectarifero apresentam um
las  parenquimaticas  encontram-se  mais

. . S~ .yacuolo maior e paredes enrugadas, sendo
expandidas e vacuolizadas e se dispdem mais

. . comum a ocorréncia de células com o cito-
frouxamente, delimitando espacos intercelu- . .
lares conspicuos (Figura 10). Os feixes Vas_plasma des@ganizado (Figura 16).
culares do nectario exibem maior grau de O desenvolvimento ontogenético dos necta-
desenvolvimento, em comparacédo com o estadigios extraflorais deT. semitriloba inicia-se
anterior Em algumas preparagdes foram precocementeA diferenciacdo e o inicio de
visualizadas terminagGes vasculares chegandatividade de secrecdo precoce também séo
até a camada do parénquima nectarifero entomuns a outros tipos de estruturas secretoras
contato com a epiderme secretora (Figura 10)(Fahn, 1979; Vermeer & Peterson, 1979;
Maksymowych & Maksymowych, 1982). Os

Estadio Ill: Os nectarios encontram-se i I P
: ~ nectarios deT. semitrilobaem estadio de secre-
totalmente formados (Figurall e a secre¢do . Ly
¢cdo encontram-se em folhas em estadio Ill,

é evidente. Os tricomas nectariferos sdo nume? . L. N -
) localizadas proximas as folhas dos estadios
rosos e recobrem totalmente a concavidade

(Figura 11). Sao formados por 1 ou 2 células anteriores e ao apice meristematiclendo em

. . vista a importancia dos nectarios em interagdes
basais, 1 ou 2 células no pesco¢co e por uma s .

. . . mutualisticas com insetos que conferem pro-
cabeca que é multisseriada, com 3 a 4 camadas

de células (Figura 11). Os compostos fendlicos e¢do a planta (Keelel981; Pemberton & Lee,

. 1996; Freitas & Oliveira; 1996), € de se esperar
encontrados nas células do pescoco e da cabeca

. . , ue o desenvolvimento precoce dos nectéarios
desses tricomas localizam-se entre o nucleo €' . . . L
. . . Seja um atrativo para as formigas ao apice do
a periferia destas células (Figuras 12 e 13). A

. L ramo, uma regido delicada constituida por
concavidade do nectario é ng®ada por um . . o
. ~ . estruturas em desenvolvimento, mais sujeitas
anel de células de coloracdo avermelhada, cuja o
., . - aos danos causados por herbivoria.
conteudo se cora de verde pelo azul-de-toluidi-
na, e reage positivamente ao teste para detec- As células dos tricomas dos nectarios
cdo de compostos fenodlicos (Figura 13). Emextraflorais deT. semitriloba apresentam um
algumas preparagdes, pode-se notar a presengaclolo cujo contelido se cora de verde devido
de hifas fungicas na concavidade. As célulasao azul-de-toluidina e reage positivamente ao

do parénquima clorofiliano, subjacentes ateste para deteccdo de compostos fendlicos.
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Essas estruturas sdo observadas desde o estglastidios inconspicuos. Essasganelas néo
dio Il de desenvolvimento, e a sua permanéncigdoram observadas nos tricomas nectariferos,
durante o estadio secretor é um indicio de quesendo sua escassez um indicio de que prova-
ndo estdo envolvidas diretamente na secregdwelmente os plastidios ndo atuam de forma
do néctar Estruturas semelhantes s&o obser significativa na secrecdo do néctar extrafloral
vadas em outros nectarios encontrados entrele T. semitriloba E necessario um estudo ul-
as Malvales, como emGossyipium hirsutum tra-estrutural da secrecdo dos nectarios de
Cav. (Eleftheriou & Hall, 1983) eHibiscus bsa- T. semitriloba para melhor compreensdo do
sinensis Lin. (Sawidis et al., 1989; Sawidis, envolvimento de aganelas na secre¢do do néc-
1991), porém n&do sdo discutidas as funcBedar e nos processos de sua eliminacdo através
desses compostos. As células dos tricomagla cuticula.

sefcretores enc_ontrados por toda a superficie Ap6s a secrecdo, observa-se uma mudanca
aérea deT. semitrilobatambém apresentam um ., cqjoracso dos nectarios extraflorais de
vacuolo que contém compostos fendlicos. Essar semitriloba devido ao azul-de-toluidina, se
caracteristica pode ser indicio de uma origéMeomparado com os estadios anteriores. Essa

comum dos referidos tricomas. alteracdo deve-se a uma mudanca de radicais

Compostos fenélicos sdo um grupo de subs-Aanidnicos nas células nectariferas, possivel-
tancias que tém demonstrado importante fun-Meénte em virtude da liberacdo do conteddo
cdo na interacdo de plantas com animais Sg‘gacuolar Em Ancistiocactus scheerBritton &
substancias adstringentes que promovem impa-Rose (Cactaceae) ocorre abscisdo de todos o0s

latabilidade para herbivoros e fitéfagos (Fahn,;i%?eoséodoMnaeucst:trr']o fggzs aE?ﬁuasear:i\;lr?I?)(kj)z de
1979; Roshchina & Roshchina, 1993; Carvalho™ £ G (.. ' . )' L .

et al., 2000).Também tém atividade antibac- ndo foi verificada abscisdo do nectéario foliar
teriana e anfifungica, particularmente Contrasenescente, mas se observou diminui¢do no

. fit togéni B t 1999 numero de tricomas e espessamento, de aspec-
organismos fitopatogenicos (Bruneton, , )'to lamelar na parede periclinal externa de suas
A presenca desses compostos nas células

_ > “Ceélulas basais e das células do parénquima
cabeca dos tricomas dos nectarios extraflorais,actarifero. o que pode ocasionar a queda da
de T. semltrllobapod_e estar relacionada com a cabeca do tricoma. Esse espessamento também
protecdo desses tricomas contra leséo pelaﬁode ser uma resposta contra a invasdo de

formigas durante o seu forrageamento, assiMhjfas aos tecidos internos do nectario.

como contra a penetracdo de hifas, uma vez i )

que estes compostos ocorrem entre o nicleo e Uma das diferencas mais marcantes obser

a parede das células que delimitam o tricoma vadas entre 0s nectarios extra~flora!s senes-

centes e em atividade de secrecédo foi a grande

No presente trabalho n&o foram encon-presenga de hifas, recobrindo totalmente o

tradas modificagdes na cuticula que recobrenectario senescente, ao passo que nos nectarios

as células apicais dos tricomas nectariferos a@m atividade a sua ocorréncia é muito mais

longo de seu desenvolvimento, até o estadiaestrita. Em Citharexylum myrianthumCham.

secretor O acumulo de néctar entre a cuticula(Verbenaceae), formigasCamponotus prova-

e as paredes das células da epiderme secretoraglmente participam da remocdo de hifas dos

bem como sua posterior liberacdo por rom-nectarios extraflorais em atividade, sendo

pimento da cuticula, é amplamente relatadoencoriradas hifas apenas sobre o0s necta-

na literatura (Durkee, 1982, 1983; Mohan rios senescentes (Machado, 1999). Como

& Inamdar  1986; Davis et al.,, 1988; T.semitriloba é visitada por formigas

Subramanian & Inamdar1989). Quando ndo Camponotusem Vigcosa-MG (Rodrigues, 1997),

ocorre rompimento de cuticula, podem existir provavelmente estas formigas tambeém remo-

poros (Findlay & Mercer 1971; Fahn, 1979; vam hifas sobre os seus nectarios extraflorais

Sawidis et al., 1989; Machado, 1999) oue€m atividade.

regides de maior permeabilidade na cuticula

(Roshchina & Roshchina, 1993). AGRADECIMENTOS

Desde o inicio do desenvolvimento, as célu- As servidoras do Laboratério de Anatomia
las do parénquima nectarifero apresentaranmVegetal do Departamento de Biolog¥egetal -

Planta DaninhaYigosa-MG v.20, n.3, p.343-351, 2002



350

UFV, Rosane Cruz Portugal e Zildalzira

LEITAO, C.AE. et al.

CRISTOBAL, C. L.;ARBO, M. M. Sobre las especies de

Soares, pelo apoio técnico, ao CNPq e a CAPESAyenia(Sterculiaceae) con nectarios foliaré3arwiniana,

pela bolsa concedida, e AFEMIG, pelo apoio
financeiro concedido ao projeto.

LITERA TURA CITADA

ARBO, M. M. Estructura y ontogenia de los nectarios
foliares del génerByttneria(Sterculiaceae)Darwiniana,
v. 17, p. 104-158, 1972.

BAKER, H. G.; BAKER, | A brief historical review of the
chemistry of floral nectarin: BENTLEY, B.; ELIAS,T.
(Eds.). The biology of nectaries NewYork: Columbia
University Press, 1983. p. 126-152.

BARROSO, M. B. Sistematica de angiospermas do Brasil
Sao Paulo: Livro§écnicos e Cientificos, 1978. 1. 309 p.

BEATTIE, A. J. The evolutionary ecology of ant-plant
mutualisms. NewYork: Cambridge University Press, 1985.
182 p.

BENTLEY, B. L. Extrafloral nectaries and protection by
pygnacious bodyguard#\nn. Rev. Ecol. Syst, v. 8,
p. 407-427, 1977a.

BENTLEY, B. L. The protective function of ants visiting
the extrafloral nectaries &ixa orllanal. (Bixaceae).J.
Ecol., v. 65, p. 27-38, 1977b.

BENTLEY, B. L. Nectaries in agriculture, with an emphasis
on the tropics. INRBENTLEY, B., ELIAS,T.S.(Eds.) The
biology of nectaries NewYork: Columbia University

Press, 1983. p. 204-222.

BERLYN, G P; MIKSCHE, J. P Botanical
microtechnique and cytochemisty. Ames: lowa $te
University Press, 1976. 326 p.

BRUNETON, J. Pharmacognosy-phytochemisty
medicinal plants. Lavousier Publishing, 1999.149 p.

CARVALHO, J. C.T.; GOSMANN, G, SCHENKEL, E. P
Compostos fendlicos simples e heterosidicos. In: SIMOES,
C. M. O.; SCHENKEL, E. PGOSMANN, G; MELLO, J.

C. P; MENTZ, L.A.; PETROLWVICK. (Eds.)

Farmacognosia: da planta ao medicamento

Floriandpolis: Universidade Federal do Rio Grande do Sul,
2000. p. 451-469.

COLLEVATTI, R. G; CAMPOS, L.A. O.; SCHOEREDER,
J. H. Foraging behaviour of bee pollinators on the tropical
weedTriumfetta semitrilobadeparture rules from flower
patches.Ins. Soc, v. 44, p. 345-352, 1997.

COLLEVATTI, R. G; CAMPOS, LA. O.; SILVA, A. F.
Pollination ecology of the tropical weddumfetta
semitrilobaJacq. (Tiaceae), in the south-eastern Brazil.
R. Bras. Biol,, v. 58, p. 383-392, 1998.

Planta DaninhaYigosa-MG v.20, n.3, p.343-351, 2002

v. 16, p. 603-612, 1971.

DAVIS, A. R.; PETERSON, R. L.; SHUEL, RV.
Vasculature and ultrastructure of the floral and stipular
nectaries oWicia faba(Leguminosae)Can. J. Bot, v. 66,
p. 1435-1448, 1988.

DURKEE, L.T. The floral and extra-floral nectaries of
Passiflora 1. The extra-floral nectaryAm. J. Bot., v. 69,
p. 1420-1428, 1982.

DURKEE, L.T. The ultrastructure of floral nectaries. In:
BENTLEY, B.; ELIAS,T. S. (Eds.)The biology of
nectaries NewYork: Columbia University Press, 1983.
p. 1-29.

ELEFTHERIOU, E. B HALL, J. L. The extrafloral
nectaries of cotton. I. Fine structure of the secretory
papillae. J. Exp. Bot., v. 34, p. 103-19, 1983.

ELIAS, |I. Extrafloral nectaries: their structure and
distribution. In: BENTLEY B.; ELIAS, T.S. (Eds.)The
biology of nectaries NewYork: Columbia University
Press, 1983. p. 174-203.

ERICKSON, E. H.; GARMENTM. B. Soya-bean flowers:
nectary ultrastructure, nectar guides, and orientation on the
flower by foraging honeybeesl. Apic. Res, v. 18, p. 3-1,
1979.

FAHN, A. Secretory tissues in plants NewYork:
Academic Press, 1979. 302 p.

FINDLAY, N.; MERCER, FV. Nectar prodution in
Abutilonl. Moviment of nectar through the cuticldust.
J. Biol. Sci.,v. 24, p. 647-656, 1971.

FREITAS,A. V. L.; OLIVEIRA, P S. Ants as selective
agents on herbivore biology:fe€ts on the behaivor of a
non-myrmecophilus butterflyd. Animal Ecol., v. 65, p.
205-210, 1986.

INOUYE, D.W. The ecology of nectar robbing. In:
BENTLEY, B.; ELIAS,T. S. (Eds.)The biology of
nectaries NewYork: Columbia University Press, 1983.
p. 153-173.

JANZEN, D. H. Coevolution of mutualism between ants
and acacias in CentrAmerica. Evolution, v. 20, p. 249-
275, 1966.

JOHANSEN, DA. Plant microtechnique NewYork:
McGraw-Hill Book, 1940. 523 p.

KARNOVSKY, M. J. A formaldehyde-glutaraldehyde
fixative of high osmolality for use in electron microscopy
J. Cell Biol., v. 27, p. 137-138, 1965.




Ontogenia dos nectarios extrafloraisTdieimfetta semitriloba..

KEELER, K. H. A model of selection for cacultative
nonsymbiotic mutualismAm. Nat., v. 118, p. 488-498,
1981.

KUCHMEISTER, H.; GOTTSBERGER, I. S.;
GOTTSBERGER, G. Flowering, pollination, nectar standig
crop, and nectaries &uterpe pecatoria(Arecaceae), an
Amazonian rain forest palmPlant Syst. Evol, v. 206,

p. 71-97, 1997.

LEITAO, C. A. E. Caracterizacao estrutural dos
nectarios deTriumfetta semitriloba Jacq. (Tiliaceae)
Vigosa-MG: Universidade Federal W&osa, 2001. 69 p.

Dissertacdo (Mestrado em Boténica) — Universidade Federa

deVicosa, 2001.

LORENZI, H. Plantas daninhas do Brasil: terestres,
aquaticas, parasitas, toxicas e medicinaisNova Odessa:
Editora, 1982. 440 p.

Machado, S. REstrutura e desenvolvimento de nectéarios
extra-florais de Citharexylum mirianthum Cham.
(Verbenaceae) Botucatu: UNESPL999. 13 p. Tese

(Livre Docéncia ) — Universidade Estadual Paulista, 1999.

MAIA, V. Técnica histolégica Sdo PauloAtheneu, 1979.
246 p.

MAKSYMOWYCH, R.; MAKSYMOWYCH, A. B. Petiole
development and xylem di#rentiation inXanthium
represented by the plastochron indéym. J. Bot., v. 69,

p. 23-30, 1982.

MAUSETH, J. D. Development and ultrastructure of
extrafloral nectaries iAncistiocactus scheefiCactaceae).
Bot. Gaz, v. 143, p. 273-277, 1982.

MOHAN, J. S. S.; INAMDAR, J. A. Ultrastructure and
secretion of extrafloral nectaries Bfumeria rubralL. Ann.
Bot., v. 57, p. 389-401, 1986.

OLIVEIRA, P. S. The ecological function of extrafloral
nectaries: herbivore deterrence by visiting ants and
reproctive output irfCaryocar brasiliens€Caryocaraceae).
Funct. Ecol, v. 11, p. 323-330, 1997.

PEMBERTON, R.W.; LEE, J. The influence of extrafloral
nectaries on parasitism of an insect herbivagken. J. Bot,,
v. 83, p. 187-1194, 1996.

RODRIGUES, L. L. Efeito da presenca de formigas
associadas as glandulas deiumfetta semitriloba Jacq.
(Tiliaceae) sobe o sucessoaprodutivo da planta.
Monografia de Graduagauicosa: Universidade Federal de
Vigosa, 1997. 67 p.

351

ROESER, K. R. Die nadel der schwarzkiefer
Massenprodukt und kunstwerk der natiikr okosmos
v. 61, p. 33-36, 1972.

ROSHCHINA,V. V.; ROSHCHINA,V. D. The excretory
function of higher plants. Berlin: SpringetVerlag, 1993.
314 p.

SAWIDIS, T. A histochemical study of nectaries of
Hibiscus psa-sinensisJ. Exp. Bot, v. 42, p. 1477-1487,
1991.

AWIDIS, T.; ELEFTHERIOU, E. BTSEKOS, I. The
loral nectaries oHibiscus psa-sinensi$. Development of
the secretory hairsAnn. Bot., v. 59, p. 643-652, 1987.

SAWIDIS, T.; ELEFTHERIOU, E. RTSEKQOS, I. The
floral nectaries oHibiscus psa-sinensisll. A
morphometric and ultrastructural approadtord. J. Bot.,
v. 9, p. 63-71, 1989.

SCHMID, R. Reproductive versus extra-reprodutives
nectaries - historical perspective and terminological
recommendationsBot. Rev, v. 54, p. 179-232, 1988.

SUBRAMANIAN, R. B.; INAMDAR, J. A. The structure,
secretion and biology of nectariesTecomaria capensis
Thunb (Bignoniaceae)Phytomorphology, v. 39, p. 69-74,
1989.

VARADARAJAN, G. S.; BROWN, GK. Morphological
variation of some floral features of the subfamily
Pitcairnioideae (B romeliaceae) and their significance in
pollination biology Bot. Gaz, v. 149, p. 82-91, 1988.

VERMEER, J.; PETERSON, R. L. Glandular trichomes on
the inflorescence dChrysanthemum morifoliur.

dramatic (Compositae). |. Development and morphology
Can. J. Bot, v. 57, p. 705-713, 1979.

VIDAL, B. C. Acid glycosaminoglycans and endochondral
ossification: microespectrophotometric evaluation and
macromolecular orientationCell Mol. Biol., v. 22,

p. 45-64, 1977.

VOGEL, S. Remarkable nectaries: structure, ecglogy
organophyletic perspectives |. Substitutive nectarfdsra,
v. 192, p. 305-333, 1997.

WERGIN,W. P et al. Ultrastructure of the subglandular
cells from the foliar nectaries of cotton in relation to the
distribution of plasmodesmata and the symplastic transport
of nectar Am. J. Bot., v. 62, p. 842-849, 1975.

Planta DaninhaYigosa-MG v.20, n.3, p.343-351, 2002



