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Resumo
Foram levantados os trabalhos produzidos nos ultimos 20 anos de pesquisa em
osmoforos, uma estrutura glandular floral envolvida na secregdo de substdncias voldteis
acompanhada, em muitos casos, de termogénese. As informagdes abrangem as
tendéncias de pesquisa na estrutura e ultraestrutura anatémica da glandula, no perfil
quimico dos voldteis secretados, seu envolvimento na ecologia da polinizagdo de
angiospermas e nas respostas etologicas e eletrofisioldgicas de insetos, induzidas
pelos osmoforos e suas secregdes.

Abstract
A survey of the last 20-year publications about osmophores is presented. Osmophores are
Sfloral scent glands which volatile secretion process is followed by heating in many of its
types. Available data include trends in research about anatomical structure and
ultrastructure of the gland, chemical constituents of produced volatiles, its role on
pollination of angiosperms and ethological and electrophysiological
responses of insects to osmophores and their secretion.

INTRODUCAO

A produgio de substdncias quimicas vola-
teis ndo ¢ exclusiva de partes florais de
angiospermas. Tanto entre elas, como entre
gimnospermas, € comum encontrar dleos essen-
ciais sendo produzidos no eixo vegetativo, atra-
vés de estruturas secretoras até bem diver-
sificadas entre si, topograficamente distribui-
das, desde o interior de ramos e folhas, até as
superficies desses mesmos orgdos (SVENDSEN
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& SCHEFFER 1985). Independentemente da
origem no vegetal, é inegavel a participagdo
dessas substincias em interagdes de plantas e
animais, atuando como mediadores de uma
gama de respostas etologicas, que variam des-
de a atragdo até a repeléncia (DUSENBERY
1992; HARBORNE 1994).

Quando se trata de substancias volateis flo-
rais, ¢ inegavel o seu envolvimento nos eventos
associados a polinizagdo que, por sua vez, po-
dem representar desde o papel de sinalizadores
para os visitantes, até servir como o nico re-
curso disponivel na flor. Podem ainda mimetizar
feromonios de fémeas de abelhas e vespas, atra-
indo os respectivos machos que, por sua vez,



estabelecem pseudocopulas com as flores que
os atraem, efetuando assim a polinizagdo
(NILSSON 1992).

Em meio a esse contexto da polinizagio,
VOGEL (1983) agrupou alguns tipos basicos
de eliminagdo de odor pelas flores. Um deles
seria caracterizado por uma emissio difusa de
volateis, envolvendo elementos do perianto, ou
do pseudanto ou bracteas adjacentes as flores.
Padrdes mais localizados de emissdo ocorreri-
am nos campos € nos guias de odor que atuam
como indicativos quimiotropicos, capazes de
atuar como motivadores para exploragdo do
recurso floral que, freqiientemente, é associado
a localizagdo do néctar. Até mesmo o pélen de
flores entoméfilas pode conter volateis, origi-
narios do produto de secregdo do tapete € acu-
mulado no pollenkitt (DOBSON 1988).

Uma particularidade em meio ao tipo de se-
cre¢do localizada ¢ representada -pelos
osméforos, definidos por Vogel (1963) como
radiadores de odor, freqiientemente Iocalizados
na porgdo mais distal do perianto ou do
pseudanto, com uma estrutura glandular
epidérmica diferenciada, associada ao aciimulo
de assimilados.

Do ponto de vista celular, embora pequenas
gotas de secregdo possam ser, algumas vezes,
observadas nas células secretoras, os volateis
ndo se acumulam previamente nos osméforos,
antes de ser liberados. Ao contrario, sdo elimi-
nados 4 medida em que sdo produzidos, sendo
mantidos sob a forma de precursores até a exa-
lagdo. Devido a presenga temporaria de inter-
mediarios e subprodutos hidrofilicos, os
vactolos do tecido osmogénico acumulam ra-
pidamente o vermelho neutro em coloragio vi-
tal, o que permite detectar padrdes localizados
de emissdo de odor, ndo s6 como osméforos,
mas também como guias de odor (VOGEL
1963; 1983).

KNUDSEN et al. (1993) numa recente re-
visao sobre volateis florais, identificados desde
1966 até o de 1992, relacionam mais de 700
substancias quimicas, isoladas em 441 faxa, de
174 géneros, pertencentes a 60 familias, entre
flores de angiospermas e estrobilos de
gimnospermas. Apesar desse fato criar a ex-
pectativa de um avango equivalente no estudo
de osmoforos, a literatura botanica recebeu, em
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1990, a tradugdo para o inglés do trabalho ori-
ginal de Vogel (1963), publicado em alemdo.
Ainda mais surpreendente € o fato de, apesar
de ndo ter sido revisto € nem atualizado, o tra-
balho continua contemporaneo, em muito de sua
abordagem e muito pouco se avangou no co-
nhecimento sobre o assunto, em termos botani-
cos.

Localizar a importéncia dessa tradugdo, de-
corridos 30 anos da efetiva publicagdo do ori-
ginal alem3o, talvez resida na possibilidade de
esclarecer duvidas que se proliferaram ao lon-
go desse tempo. Dividas essas que vao desde
a citagdo do trabalho original até a utilizagio
da técnica de coloragao vital pelo vermelho neu-
tro.

Apesar dos osmoforos terem uma definigdo
essencialmente bioquimica e estrutural, em ter-
mos anatémicos, muito pouco tem sido produ-
zido desde o trabalho original de VOGEL
(1963) e, indubitavelmente, representa um cam-
po totalmente aberto a investiga¢do. Do ponto
de vista quimico e biolégico, os trabalhos tém
sido mais numerosos, pelo menos em
Orchidaceae, refletindo em investigagdes tanto
sobre o perfil quimico qualitativo das substan-
cias volateis secretadas pelos osmaoforos, como
sobre as respostas etologicas que os visitantes
florais apresentam a elas. Em termos de etologia
de Hymenoptera, ja ha, inclusive, alguns resul-
tados quantificados através da eletrofisiologia.

Um estudo mais detalhado sobre este tema
merece destaque, ndo so pela relativa escassez
de trabalhos, mas porque nele estdo envolvidas
retagdes ecologicas entre plantas e animais, em
muitos casos, extremamente especializadas. Es-
sas interagdes, por sua vez, ou podem culminar
com a polinizagdo ou podem funcionar como
barreiras reprodutivas efetivas entre espécies ve-
getais, pela segregagdo de visitantes florais.
Dessa forma, assumem também importancia nos
mecanismos determinantes do fluxo génico e,
portanto, da especiagdo em condigdes naturais.

Devido a importancia que esta estrutura
secretora vegetal assume na biologia
reprodutiva de plantas e, possivelmente, de
muitos dos polinizadores envolvidos, este tra-
balho tem como objetivo levantar a produgio cien-
tifica que trata sobre este assunto, nos tiltimos 20
anos.
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SINTESE DAS ATUAIS
TENDENCIAS DE PESQUISA EM
OSMOFOROS

E dificil tratar das tendéncias atuais na pes-
quisa em osmoforos, sem tomar o trabalho ori-
ginal de VOGEL (1963) como referéncia. Em
sua defini¢ao, os osmoforos tém que ser indivi-
dualizados como estruturas secretoras. Sendo
assim uma linha de pesquisa consiste em ex-
pandir as informagdes a respeito da estrutura e
ultraestrutura dos osmoforos, caracterizados
como glandulas de origem epidérmica. E ine-
gavel que um suporte microquimico acompanha
tais informagdes, devido a associagao do epitélio
secretor com um parénquima acumulador de as-
similados. Os dados estruturais também tém se
revelado uteis para fins taxonémicos, fazendo
com que se derive ainda uma outra linha de pes-
quisa.

Ainda naquele trabalho, uma das primeiras
consideragdes do autor, ja na introdugéo, cha-
mava aten¢do para a insuficiéncia organoléptica
do olfato humano para tratar da produgéo e sig-
nificagdo ecoldgica dos volateis florais. Desse
fato resulta que uma das linhas de pesquisa
conseqiiente ao estudo dos osmoéforos, engloba
a elucidagio das substincias quimicas que cons-
tituem o bouquet das fragrancias florais.

Do ponto de vista ecologico, dois grandes
grupos de respostas a atividade fisiologica dos
osmoforos, suportam linha de pesquisa em eco-
logia da polinizagdo das espécies vegetais em
cujas flores eles ocorrem. Em ambos os grupos,
os volateis desempenham um papel importante na
localizagao das flores pelos visitantes.

Em um deles, entretanto, a formagio de um
microclima intrafloral com temperaturas até
22°C mais altas que a do ambiente, cria condi-
goes a formagdo de dormitdrios para insetos,
além de se tornarem locais usados, muitas ve-
zes, para o acasalamento (MEEUSE 1975). Em
outro grupo, os volateis ou funcionam como um
recurso floral explorado por machos de abelhas
da tribo Euglossini ou podem mimetizar
feroménios sexuais de fémeas de espécies de
abelhas e vespas, atraindo os respectivos ma-
chos para falsas copulas, ndo havendo, nesse
caso, nenhum outro recurso exploravel pelo vi-
sitante.
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Uma outra linha de pesquisa, decorrente
da participagdo dos osmoéforos na ecologia
da polinizagdo, consiste nas investigagoes
sobre as relagdes qualitativas e quantitativas
entre as respostas etologicas dos visitantes ¢
as substancias volateis, estando agrupadas
numa area em que tém avangado os experimen-
tos de eletrofisiologia.

As pesquisas em estrutura e
ultraestrutura

Desde a definigdo de osmoforo, os trabalhos
que tratam da avaliagdo estrutural dessa glan-
dula tornaram-se pontuais e, quase absoluta-
mente, concentrados em Orchidaceae. Antes de
chegar a estrutura, VOGEL (1963) preconizou
a utilizagdo de coloragoes vitais, como o ver-
melho neutro, que poderiam ser associadas a
meétodos de revelagio de amido de reserva, como
indi-cativos de osmoforos. Essas técnicas seri-
am explo-ratérias desde que respeitassem a pré-
condigdo de ndo ser aplicadas a partes florais
que fossem naturalmente coradas em vermelho
ou outras cores escuras:

A partir dai, algumas confusdes se instala-
ram. BUCHMANN et al. (1977), por exem-
plo, chegaram a propor osmoforos em duas es-
pécies de Solanum, tanto nas tecas de anteras,
onde ¢ comum o processo de degeneragdo do
tapete, como no polen, um esporo com fortes
limitagdes de biossintese até a germinacgdo
(MASCARENHAS 1975; DOBSON 1988).
Ou seja, a coloragao pelo vermelho neutro nao
foi acompanhada da caracterizagdo do osmoforo
como uma estrutura glandular morfologica e
anatomicamente diferenciada.

ORMOND et al. (1982), ao estudar as regi-
oes produtoras de odor em Couroupita
guianensis (Lecythidaceae), chamaram a aten-
¢do para a insuficiéncia daquela técnica como
carater decisivo, para detectar os osmoforos,
valendo-se disso, inclusive, para questionar os
resultados apresentados por BUCHMANN et
al. (1977). Postularam ainda, a necessidade de
estudos anatomicos € microquimicos comple-
mentares, embora tais consideragdes ja cons-
tassem da definigdo original de VOGEL (1963).
Uma investigagdo exploratdria, com nuances
microquimicas pela associagido do sudan black
b ao vermelho neutro, realizada para a
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localizagdo de osmoforos em 25 géneros de
Orchidaceae, por STERN et al. (1986) ratifi-
ca, entretanto, o uso apropriado deste ultimo,
nos termos em que foi proposto.

Embora o teste pelo vermelho neutro reali-
zado por ORMOND et al. (1981; 1982) em C.
guianensis nao atendesse a pré-condigdo basi-
ca de VOGEL (1963), ou seja, de que as pegas
florais em questdo nio fossem naturalmente co-
radas em vermelho ou cores escuras, as auto-
ras buscaram outros indicativos, anatomicos e
microquimicos, para elucidar a natureza da
emissdo do odor. Nio ficou caracterizado em
C. guianensis uma glandula que secretasse vo-
lateis e ndo ha sequer uma secregdo localizada
de odor. Ao contrario, a emissdo ¢ feita pelas
pétalas e pelos filetes, ambos vermelho-vinosos
na flor dessa espécie.

As referidas autoras apontaram outros
indicativos caracterizadores de osméforos, tais
como a presenga de amido no botdo floral, num
estadio precedente em 12 horas a antese, e seu
posterior desaparecimento, apos a antese, € a
presenga de goticulas de 6leo nos protoplastos
de células epidérmicas das pétalas e nos filetes
dos estames do capuz da flor, desde a fase de
pré-antese assinalada. Quanto aos dados
microquimcos dessa natureza, ¢ importante lem-
brar que, devido aos tecidos florais terem pou-
ca ou nenhuma clorofila, ¢ comum que se for-
mem na flor, reservas em éleo ou, mais
freqiientemente, em amido. Essas reservas fun-
cionam como fontes caloricas para o elevado
metabolismo oxidativo floral, atendendo a si-
tuagdes de episodios de intenso crescimento ou
movimentagao de verticilos florais precedentes
a antese (VOGEL 1983).

Indicativos dessa natureza, para que sejam
validos, devem atender a condigdo de que os
assimilados sejam consumidos a partir do mo-
mento em que o osmoforo entrar em atividade,
nio havendo nenhum tipo de acimulo prévio
de secregdo no protoplasto das células secretoras
e que a secre¢do seja eliminada, a medida em
que for produzida. Enfim, esses eventos sdo
todos posteriores a antese e, portanto, os assi-
milados devem persistir apos a antese, devendo
seu consumo ser acompanhado em intervalos
regulares de tempo, compativeis com a dura-
¢do da atividade glandular (VOGEL 1963).
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Trabalhos estruturais sobre osmoforos so
foram retomados 20 anos depois dos originais
de VOGEL (1963), estando restritos, entretan-
to, a familia Orchidaceae, relativos aos géne-
ros Restrepia (PRIDGEON & STERN 1983),
Scaphosepalum (PRIDGEON & STERN 1985)
¢ Stanhopea (WILLIAMS 1983 STERN et al.
1987; CURRY et al. 1991).

PRIDGEON & STERN (1983) apresenta-
ram as primeiras informagdes ultraestruturais
sobre osmoforos, caracterizando sua secregao
em Restrepia como granulocrina e que, apos
vencer a plasmalema, penetra e se difunde pela
cuticula sem distendé-la, ap6s um acimulo tem-
porario no espago subcuticular. Naquela oca-
sido, nio foi possivel determinar as organelas
envolvidas na sintese dos volateis, mas foi cons-
tatado que era profuso o nimero de pequenos
vacuolos, mitocondrias e amiloplastidios nas
células epidérmicas e subepidérmicas do
osméforo. Durante toda a fase secretora, os
dictiossomos eram escassos ou ausentes, sendo
expressiva a presenga tanto do reticulo
endoplasmatico granular (REG) como a do
agranular (REA), ambos sob a forma de cister-
nas e associados 2 membrana dos plastidios.

Informagdes ultraestruturais complementa-
res, em Orchidaceae, foram obtidas para o gé-
nero Scaphosepalum (PRIDGEON & STERN
1985). Nessa ocasido foi documentada a exis-
téncia de campos de pontuagao entre as células
epidérmicas e suas adjacentes, caracterizando
um sistema de transporte via simplasto €, ao
contrario do observado pelos referidos autores
em Restrepia, nao foi encontrada nenhuma evi-
déncia de que a secregdo fosse do tipo
granulocrina, assinalando outras diferengas,
mais relativas a Iocalizagdo e constitui¢do pos-
sivel da fragrancia floral, do que propriamente
relativas a ultraestrutura.

Os osmoéforos do género Stanhopea haviam
sido estudados através da microscopia eletro-
nica de varredura por WILLIAMS (1983).
STERN et al. (1987) reencontram as mesmas
organelas anteriormente descritas em Restrepia.
Stanhopea também apresentava uma secregdo
granuldcrina, mas um novo acréscimo impor-
tante consistiu na observagdo de microcorpos
associados tanto a mitocondria como ao REA.
Esta descoberta subsidiaria, posteriormente,
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uma especulagio sobre o processo biossintético
nos osmoforos € as organelas que pudessem
estar associadas a ele.

A primeira abordagem citoquimica para
localizagao das organelas envolvidas na sinte-
se de volateis em osmoforos foi feita por
CURRY (1987) em Stanhopea anfracta
(Orchidaceae), baseando-se na localizagdo da
atividade da Hidroximetil-glutaril-CoA
sintetase, a enzima iniciadora da via do
mevalonato, um processo biossintético em que se
produz terpenoides. Os resultados citoquimicos
demonstraram que a atividade dessa enzima se
localiza, primariamente, no espago entre as
membranas interna e externa das mitocondrias
e no REA. Secundariamente, essa enzima tam-
bém foi encontrada associada 4 membrana dos
plastidios, caracterizando uma compartimen-
talizagdo pronunciada, durante a sintese de
terpenoides.

Apenas uma abordagem ontogenética foi en-
contrada para osmoforos, realizada por CURRY
et al. (1988), em S. anfracta e S. pulla. Nela
ficou demonstrado o envolvimento de grupos
de células subepidérmicas na aquisigdo de su-
perficies rugosas ou papilosas nos osmoforos
dessas espécies, bem como a defini¢do da simi-
laridade ou ndo das células epidérmicas com as
da camada subjacente a elas, produzindo um
osmoforo com padrio histologico homogéneo
ou com a formagdo de um tecido em bicamada.

Ainda em Stanhopea (Orchidaceae),
CURRY et al. (1991) usaram uma abordagem
estrutural e ultraestrutural dos osmoforos para
fundamentar uma proposta de sistematica
filogenética para o género. Ndo houve acrésci-
mo de informag&o, ao nivel morfolégico ou es-
trutural, mas os dados disponiveis foram uteis
para estabelecer uma hipotese evolutiva mais
consistente para o género.

STPICZYNSKA (1993) identificou
osmoforos na base das pétalas e margem do
labelo de Cymbidium tracyanum (Orchidaceae).
Do ponto de vista estrutural, a epiderme desses
locais apresentava células glandulares algo
alongadas e vesiculosas, particularmente no
labelo. Havia ainda o envolvimento de 2 a 3
camadas de células subepidérmicas na produ-
¢do de odor. A ultraestrutura dessas células
evidenciou um nucleo grande, numerosos grios
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de amido e plastoglobulos nos plastidios, um
elevado niumero de mitocondrias e REA.

Fora de Orchidaceae, uma tinica citagdo para
a estrutura de osmoforos foi encontrada para 3
espécies do género Cyphomandra (Solanaceae),
nas quais SAZIMA et al. (1993) demonstra-
ram que toda a porgdo externa do conectivo dos
estames diferenciava-se em osmoforo. Apresen-
taram dados anatdmicos, ao nivel da
microscopia optica e algumas informagdes so-
bre o desenvolvimento dos osmdforos, obtidas
paralelamente ao acompanhar o desenvolvimen-
to da antera. Nio foram realizadas observagoes
ultraestruturais.

Dados estruturais e ultraestruturais sobre a
anatomia de partes florais envolvidas em
termogénese sdo ainda mais escassos. Uma ana-
lise ultraestrutural comparada da anatomia das
estruturas termogeénicas de Victoria cruziana e
Nelumbo lutea revelou um tecido rico em
mitocondrias, grandes amiloplastidios e corpos
lipidicos, além de corpusculos, ainda ndo iden-
tificados, limitados por unidades de membra-
na, quando em fase de pré-antese. Ocorreu uma
reorientagao na disposigdo das cristas internas
das mitocondrias, apos a antese em V. cruziana,
ao contrario de N. lutea cujas mitocondrias se
mantém inalteradas apos a antese, durante a
termogénese (SKUBATZ et al. 1990b).

As pesquisas sobre a quimica dos voliteis
florais

Os avangos sobre a quimica de volateis flo-
rais relacionados com osméforos, na qualidade
de estruturas responsaveis pela secreg¢do, sdo
mais abundantes para espécies de Orchidaceae.
Esta familia foi a que mais contribuiu para iden-
tificar as mais de 700 substancias quimicas di-
ferentes, relatadas para as flores de
angiospermas € gimnospermas. Tem se torna-
do mais comum uma melhor investigagdo qui-
mica do que morfoldgica ou estrutural e as cor-
relagdes com osmoforos sdo feitas através de
extrapolagbes baseadas em afinidades
taxonémicas (WILLIAM & WHITTEN 1983,
GERLACH & SCHILL 1989 ¢ 1991,
KNUDSEN et al. 1993).

Entre os volateis florais sdo encontrados di-
versos tipos de hidrocarbonetos, benzenoides,
éteres, ésteres, aldeidos, cetonas, terpenoides,



12

aminados, enfim, substincias de todas as ori-
gens metabdlicas possiveis (WILLIAMS &
WHITTEN 1983; KNUDSEN ef al. 1993).
Neste campo, o desenvolvimento e aprimora-
mento das técnicas de coleta e analise de vola-
teis foi mais importante do que a ampliagio do
elenco de substincias quimicas isoladas na fra-
¢do volatil das flores.

A coleta de odores passou a ser feita pela
capta¢do através da saturagdo de resinas
fixadoras, como Tenax e Porapak, ou ainda uti-
lizando o carvio ativado, ambos empacotados
em pré-colunas de vidro e submetidos a um flu-
xo de ar continuo, aspirado a partir da
microatmosfera saturada pela flor - headspace
technique (KAISER 1993). Esta técnica per-
mutiu uma simplificagdo metodologica capaz de
ser facilmente aplicada em trabalhos de cam-
po, com a vantagem de nio retirar a flor da
planta matriz mantendo-a viva enquanto os vo-
lateis sdo coletados.

Em termos analiticos, um grande avango foi
dado com o desenvolvimento ¢ melhoramento
das técnicas de Cromatografia de Fase Gasosa,
acoplada a Espectrometria de Massas (CG-
EM), onde as colunas capilares de comprimen-
to superior a 25m refinaram a resolugio anali-
tica e viabilizaram uma expressiva redugio do
volume de amostra necessario (WILLIAMS
1983).

No trabalho de SAZIMA et al. (1993), apés
os osmoforos terem sido identificados nos estames
de Cyphomandra (Solanaceae), as anteras e os
conectivos foram separados dos demais verticilos
florais e extraidos com hexano. Depois de saturado
o solvente, o extrato obtido foi submetido a anali-
se cromatografica. Dessa forma pode ser obtido
um perfil de mais de 40 substancias quimicas das
quais, pelo menos em parte, tinham a mais eleva-
da probabilidade de incluir o produto de secregio
dos osmoforos.

As pesquisas em ecologia da polinizacdo
A Termogénese em Flores

Um dos campos de investigagdo na ecologia
da polinizagdo de flores, nas quais os osméforos
desempenham um papel importante, envolve a
produgdo de calor que acompanha a secregio
de volateis. um fenémeno que foi inicialmente
assinalado para Araceae (MEEUSE 1975 e
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1978). Nesses casos, osmoforos funcionam
como radiadores de substéncias volateis, mas a
termogénese cria um microclima favoravel a for-
magdo de dormitorio ou sitio de acasalamento
para dipteros (YOUNG 1986), para coledpteros
(YAFUSO 1993). Também ja foram registradas
visitas de machos de abelhas da tribo Euglossini
que coletam perfume nas inflorescéncias
(WILLIAMS & DRESSLER 1976), mas que
nio mantém ligagdo com a atividade
termogénica.

Outras familias vegetais também possuem
espécies com flores termogénicas. Em
Nympheaceae, a produgio de calor ocorre em
apéndices carpelares de Victoria cruziana
(VALLA & CIRINO 1972; SCHENEIDER
1976) e em apéndices estaminais de Nelumbo
pentapetala (SCHNEIDER & BUCHANAN
1980). Em ambas as espécies, a temperatura
interna da flor chegou a ser 5°-10°C maior que
a temperatura ambiente. Na familia
Lecythidaceae, ORMOND et al. (1981) rela-
tam que flores de C. guianensis chegaram a
apresentar temperaturas até 7°C superiores as
do ambiente, mas um melhor estudo deste efei-
to termogeénico nio foi incluido entre os objeti-
vos do trabalho.

A coexisténcia de assimilados sob a forma
de amido e lipidios nas células do tecido
termogeénico constitui uma outra caracteristica
comum com os osméforos. WALKER et al.
(1983) demonstraram uma alternincia de oxi-
dagdo de lipidios ¢ amido durante a atividade
respiratoria que produz calor nas inflorescéncias
de Philodendron sellow (Araceae).

MEEUSE et al. (1984) identificaram esse
efeito termogénico como conseqiiente a um tipo
de respiragdo ndo fosforilativa nas
inflorescéncias de Sauromatum guttatum
(Araceae). Esse fendmeno € acoplado ao desen-
rolar da espata e sincrénico com a produgio de
odor, ambos ligados a polinizagido por
coleopteros que se acasalam na inflorescéncia.
Haveria ainda a possibilidade desses coledpteros
se utilizarem dos corpiisculos alimentares, onde
ocorre a liberagdo de calor.

A natureza do tipo de respira¢io envolvida
no processo de termogénese foi elucidada por
ELTHON & MCcINTOSH (1987). Tratava-se
de uma atividade respiratdria insensivel a ini-
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bigdo pelo cianeto e, portanto, nio fosforilativa,
na qual estaria envolvida uma oxidase alterna-
tiva terminal, isolada em mitoc6ndrias de plan-
tas superiores.

Paralelamente a elucidagdo do tipo de res-
piragdo envolvida na termogénese, houve a iden-
tificagdo do acido salicilico (acido 2-
hidroxibenzoico), através de espectrometria de
massa em extratos altamente purificados de flo-
res masculinas de S. guttatum. A indugdo de
produgdo de calor nas inflorescéncias de S.
guttatum, realizada tanto por aqueles extratos
como por uma solugdo de acido salicilico puro
permitiu identifica-lo, de maneira conclusiva,
como um regulador endégeno da produgdo de
calor em flores, pelo menos em Araceae
(RASKIN et al. 1987).

De fato, duas das proteinas associadas 3 ati-
vidade da oxidase resistente ao cianeto tém sua
sintese regulada pelo acido salicilico (ELTHON
etal. 1989). Este mesmo tipo de respiragio ndo
fosforilativa foi identificado por MEEUSE &
RASKIN (1988) na inflorescéncia de Arum
italicum (Araceae) e em flores de duas espécies
de Nympheaceae, Victoria cruziana e Nelumbo
lutea por SKUBATZ et al. (1990b).

Buscando maiores informagdes sobre a ocor-
réncia de acido salicilico em vegetais, RASKIN
et al. (1990) quantificaram seus teores em par-
tes de estruturas reprodutivas de 11 espécies
com flores termogeénicas, pertencentes a 4 fa-
milias diferentes, como também em folhas,
inflorescéncias e flores de outras 30 espécies
ndo termogénicas. Os niveis de acido salicilico
excederam a lpg g f.wt durante a produgio
de calor em 5 espécies de Araceae e nos
estrobilos de pelo menos 4 espécies de
Cycadaceae, niveis esses muito maiores que os
13ng g f.wt! necessarios para desencadear a
termogenese em S. guttatum. Ele nio foi detec-
tado, entretanto, nas flores termogénicas de
Victoria regia (Nympheaceac) e nem em Bactris
major (Arecaceae).

Entre as espécies ndo termogénicas, os teo-
res de acido salicilico variaram consideravel-
mente nas partes florais de 7 espécies e nas fo-
lhas de 27 outras. Esses resultados foram tidos
como indicadores de uma distribuigio bastante
ampla do acido salicilico em plantas. Ainda ndo
ha informagdes, entretanto, sobre sua partici-
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pagdo em outros processos fisiologicos, além
da regulagdo endogena do metabolismo respi-
ratorio durante a termogénese. Mesmo nos ca-
sos de produgao de calor, o fato de ndo ter havi-
do teores detectaveis de acido salicilico em flores
de V. regia e B. major, os dados apontaram para
outros mediadores endogenos possiveis.

O estudo da termogénese ganhou nova abor-
dagem através do monitoramento da produgio
de calor pela termografia de infravermelho.
SKUBATZ et al. (1990a) acompanharam a ra-
diagdo infravermelho emitida pela superficie das
inflorescéncias de 12 espécies de Araceae, dis-
tribuidas entre os géneros Amorphophallus,
Philodendron, Monstera, Dracunculus, Arum,
Caladium ¢ Remusatia.

As imagens das inflorescéncias dessas es-
pécies registradas em fotografias feitas em
camera de infravermelho mostraram diferengas
entre as espécies quanto a magnitude das tem-
peraturas, quanto ao tempo de duracio de ni-
veis detectaveis de calor e quanto ao tipo de
orgdo envolvido na termogénese, podendo va-
riar entre flores masculinas, flores femininas, a
espata ou o espadice.

Todas as espécies apresentaram, entretanto,
3 caracteristicas em comum, ou seja, a produ-
¢do de calor pelas flores masculinas, a libera-
¢do de polen imediatamente ap6s o fim da
termogénese e a ndo detecgdo de calor nas flo-
res femininas, quando estas estavam a uma dis-
tincia consideravel das masculinas, ao longo
do espadice.

SKUBATZ et al.(1991), pela termografia de.
infravermelho dos padrdes de temperaturas su-
perficiais do espadice de S. guttatum, demons-
traram que as flores masculinas eram fracamen-
te termogénicas ao primeiro e segundo dias da
antese, com temperaturas de 0,5°-1°C mais al-
tos que os do ambiente. O apéndice apical esté-
ril da inflorescéncia foi bastante termogénico
ja no primeiro dia, alcangando 25°-26°C, cain-
do consideravelmente no segundo dia da antese,
quando as temperaturas nio passaram de 1°C
acima da ambiental. A porgdo inferior do refe-
rido espadice, proxima as flores femininas, foi
igualmente termogeénica no primeiro e segundo
dias, com temperaturas similares as do apéndi-
ce apical.
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A produgdo de calor ocorreu a uma tempe-
ratura ambiente 6tima de 22°-25°C, diminuin-
do consideravelmente quando a temperatura
ambiente caia para valores proximos a 20°C.
A capacidade de utilizar a via respiratoria al-
ternativa, cianeto-resistente, cresceu com o pro-
cesso de amadurecimento da inflorescéncia.
Quando a utilizagio dessa via respiratoria atin-
gia seu maximo, a via respiratoria pelos
citocromos estava bastante limitada.

As Flores de Perfume

Um outro grupo em que os osméforos assu-
mem importancia ¢ constituido por espécies
cujas flores apresentam oleos volateis como
recurso. Sua exploragio tem sido, até agora,
ligada unicamente a machos de abelhas da tri-
bo Euglossini (Apidae) e, este conjunto de atri-
butos ecologicos caracteriza a sindrome de flo-
res de perfume, ou seja, aquelas em que ndo ha
um outro tipo de recurso exploravel pelo visi-
tante ou, se ha, ndo é outro, sendo o pdlen
(VOGEL 1963 ¢ 1983; SIMPSON & NEFF
1983; WILLIAMS & WHITTEN 1983).

Visitas de machos de Euglossini exploran-
do oleos volateis em flores, foram descritas para
Orchi-daceae ¢ Araceac (VOGEL 1963) sendo
posteriormente relatadas para as familias
Bignociaceae, Gesneria-ceae, Mimosaceae,
Myrtaceae e Solanaceac (ARM-BRUSTER &
WEBSTER 1979).

Isto representa em si, um fato curioso ¢ im-
portante, pois € uma particularidade a visita de
machos de abelhas, ainda que solitarias, para-
sociais ou comunais, como as Euglossini, a flo-
res que ndo apresentam o néctar como recurso.
Em abelhas desse grupo, a longevidade dos ma-
chos €, muitas vezes, suficiente para o
acasalamento e, por isto, ndo adquiriram o ha-
bito de coletar pélen (ROUBIK 1989 e 1992).

No caso da sindrome das flores de perfume,
os 6leos volateis coletados sdo transferidos para
uma dilatagdo da tibia da perna posterior dos
machos cuja estrutura intera ¢ glandular, e dai,
havendo especulagdes de que sejam utilizados
desde a marcagdo territorial até como
kairomonios de defesa, transferidos para as
respectivas fémeas no momento da cépula
(WILLIAMS 1983; WILLIAMS &
WHITTEN 1983; ROUBIK 1989).

Ary Gomes da Silva

Em Spathiphyllum (Araceae), a polinizagdo
por machos de Euglossini foi trabalhada em
detalhes sobre a quimica dos volateis, caracte-
rizada pela dominancia de monoterpenos e
benzenodides (WILLIAMS & DRESSLER
1976).

Esta relacdo foi enriquecida pela inclusio
do género Dalechampia (Euphorbiaceae) entre
as flores de perfume. ARMBRUSTER &
WEBSTER (1979) registraram machos de 3
espécies de Eulaema (Apidae:Euglossini)
polinizando Dalechampia spathulata, enquan-
to coletavam dleos volateis nos apéndices
viliformes do pseudanto.

Estudos de natureza filogenética evidencia-
ram que a polinizagao por machos de Euglossini
seria um evento relativamente incomum entre
as 40 espécies neotropicais de Dalechampia,
onde os ramos do cladograma que inclui as es-
pécies produtoras de resina chega a ser 10 ve-
zes mais diverso que o das produtoras de 6leos
volateis (ARMBRUSTER 1993).

Uma extensdo dessa analise filogenética, in-
cluindo outras entre as quase 120 espécies neo-
, paleo- e pantropicais que compdem o género,
reuniu evidéncias que colocam este tipo de
polinizagdo como alternativa, juntamente com
aquele realizado pelas abelhas coletoras de po-
len, como o provavel estado primitivo de
polinizagdo para o grupo. Dele teria se deriva-
do a polinizagdo por fémeas coletoras de resina
(ARMBRUSTER 1994).

A citagdo de Solanaceae entre as flores visi-
tadas por machos de Euglossini deveu-se a re-
latos de DRESSLER (1979), nos quais
Eulaema bombiformis foi vista visitando e
polinizando flores de Cyphomandra hartweggi,
mas ndo houve, na ocasido, qualquer ligagio
deste servigo de polinizagdo com a sindrome
das flores de perfume.

Apesar das anteras poricidas de
Cyphomandra levarem a uma primeira indica-
¢do da sindrome de polinizagio vibratil, SOA-
RES et al. (1989) demonstraram conclusiva-
mente que machos de Fuglossa mandibularis,
ao visitarem as flores de Cyphomandra
calycina, trabalhavam sobre os conectivos dos
estames, raspando-os para coletar éleos vola-
teis. Enquanto faziam isto, recebiam, passiva-
mente, jatos de pélen sobre o abddmen, capaci-
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tando-os assim, para atuar como polinizadores
ndo vibrateis.

SAZIMA et al. (1993) documentaram ou-
tras 3 espécies de Cyphomandra (Solanaceae),
em que as flores sdo polinizadas sem atividade
vibratil por machos de Eufriesia violacea, E.
mandibularis ¢ Eulaema meriana, todos de es-
pécies da tribo Euglossini (Bombinae-Apoidea).
Identificaram o processo de liberagdo do polen
como pertencendo a um mecanismo de fole, ou
seja, a expulsdo do polen ocorria pela compres-
sdo que as abelhas provocavam nas tecas, en-
quanto raspavam os conectivos das anteras.

Este fato tornou-se interessante porque,
como os machos ndo coletam pélen ativamen-
te. eles ndo aplicam a vibragdo produzida pela
musculatura dorsal de v6o, capaz de promover
a liberagdo do podlen das anteras. ROUBIK
(1989) chama atengdo para o fato de que esses
machos utilizam, normalmente, a vibragio para
sinalizagdo e atrac¢do de fémeas ao seu territo-
rio de acasalamento. So ndo o fazem nas flo-
res, simplesmente porque nio coletam polen,
atividade esta que € restrita as fémeas de espé-
cies solitarias, para-sociais comunais € semi-
sociais, ou ainda, pelas operarias das eussociais.

Polinizag¢ao por Pseudocopula.

Um terceiro grupo de casos consiste em um
tipo de interagao denominada pseudocopula, até
agora conhecido apenas em Orchidaceae. Nes-
te tipo de polinizagdo, osmaéforos localizados
nas flores Ophrys e, no minimo, outros 11 gé-
neros. eliminam um bouguet de volateis cuja
constituigdo quimica ¢ muito semelhante a dos
feroménios sexuais de fémeas de himendpteros,
com maior numero de relatos, e de dipteros
(DAFNI & BERNHARDT 1990). Em casos
como esses, 0 beneficio da polinizagao nao é
acompanhado de nenhum tipo de recurso como
recompensa aos polinizadores (NILSSON
1992).

Entre as abelhas solitarias, estio os géneros
Andrena (Andrenidae), Colletes (Colletidae)
(WARNCKE & KULLENBERG 1984),
Eucera e Tetralonia, ambos os géneros da tri-
bo Eucerini (Anthophorinae: Anthophoridae)
(KULLENBERG, BUEL & TKALCU. 1984).

Relatos de vespas incluem um grupo de pre-
dadoras das familias Sphecidae (KUL-
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LENBERG & BERGSTROM 1976: AGREN
& BORG-KARLSON 1984; STEINER et
al.1994) e Pompiliidae (STEINER er al.1994),
¢ outro de parasitas das familias Scoliidae
(KULLENBERG & BERGSTROM 1976),
Ichneumonidae e Tiphiidae (STOUTAMIRE
1983). Registros menos freqiientes incluem a
participagdo de machos de Tenthredinidae
(STOUTAMIRE, 1983) e de machos de
Fomicidae (PEAKALL efal. 1987, PEAKALL
1989).

A polinizagdo por pseudocopula envolve,
principalmente, machos de himenopteros
aculeados que, geralmente, emergem antes de
suas fémeas, ¢ orquideas que florescem quando
a competigao dos machos esta em seu maximo,
antes da emergéncia das fémeas (NILSSON
1992).

Embora mediadores quimicos sejam os agen-
tes determinantes dessa interagdo (BORG-
KARLSON 1990), estimulos tateis e visuais
também podem estar envolvidos no processo.
Isto € admitido porque os labelos chegam a
apresentar uma congruéncia expressiva entre
o padrido de organizagdo de seu indumento € o
padrdo de organizagdo de cerdas do abdomen
das fémeas das espécies em questao (AGREN
et al. 1984).

As pesquisas em etologia e eletrofisiologia
em insetos

A Intera¢do com Machos de Euglossini

O papel dos volateis coletados por machos
de abelhas, da tribo Euglossini (Apidac) em sua
biologia, ainda se mantém obscuro. A idéia de
que tais moléculas pudessem atuar diretamente
como feromonios sexuais nio se sustentou, por-
que as respectivas fémeas ndo eram atraidas
para as espécies visitadas pelos machos, nem
para nenhuma das combinagdes realizadas en-
tre seus perfumes (DRESSLER 1982).

Um outro fato curioso € que esses machos
nio sofrem mortalidade, ou migragio ou qual-
quer outro tipo de pressdo pela falta dos perfu-
mes, quando as espécies que os produzem ndo
estdo em flor (ACKERMAN 1983), apesar da
polinizagdo por machos de abelhas coletoras de
perfume apresentar uma elevada restri¢do quan-
to a especificidade (NILSSON 1992). Em fun-
¢do desta especificidade, mutagdes que provo-
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quem a produgdo diferenciada de compostos
criticos para a selegdo de visitantes abrem es-
pago para uma diferenciagdo simpatrica entre
orquideas nas quais um unico tipo quimico pu-
desse ser capaz de atrair uma nova espécie de
visitante (WILLIAMS & WHITTEN 1983).

A termitorialidade do display sexual de ma-
chos de Euglossa imperialis foi estimulada pela
facilidade de acesso a perfumes florais
(SHEMSKE & LANDE 1984), embora uma
fragdo relativamente pequena dessas abelhas foi
coletada portando polinarios de orquideas
(ROUBIK & ACKERMAN 1987).

Um estudo sobre a preferéncia de machos
de Euglossini revelou que individuos de 2 regi-
es geograficas diferentes podem sobrepor sua
escolha, quanto a constituigdo quimica do
bougquet produzido. As variagdes geograficas
intra-especificas dessa preferéncia ocorreu em
7 das 11 espécies comuns as duas areas. Ocor-
reram variagdes sazonais em 16 das 21 espéci-
es de abelhas e, em uma delas, houve indicios
de mudanga de preferéncia em decorréncia da
idade. O grau em que as fragrancias naturais
disponiveis e as diferengas genéticas entre indi-
viduos afetam a relagdo escolha/preferéncia das
abelhas ndo puderam, contudo, ser melhor
esclarecidas (ACKERMAN 1989).

Restaria a possibilidade de que os volateis
coletados pudessem ser biotransformados e,
desta maneira, atuar como feromoénios. Por ou-
tro lado, evidéncias ainda duvidosas indicam
que alguns desses machos utilizam esses perfu-
mes, quimicamente inalterados, para agregar
machos coespecificos para um territério comum
de acasalamento. Faltam experimentos com
marcagdo radioativa dos componentes dos per-
fumes para uma resposta mais conclusiva so-
bre o assunto (DRESSLER 1982).

A Interagdo de Pseudocopula

Este talvez seja o mais insipiente campo de
investigagdo relacionado aos osmoforos. De
uma maneira geral, a resposta desses machos
ao estimulo floral, na interagdo de pseudo-co-
pula, caracteriza-se por ser dependente da fre-
qiiéncia de plantas, promovendo a fecundagdo
cruzada, a0 mesmo tempo em que pressiona
para a sele¢do de um certo grau de variabilida-
de de caracteristicas florais (NILSSON 1992).

Ary Gomes da Silva

Como os mediadores quimicos da pseu-
docdpula sdo volateis miméticos de feromonios
sexuais, este tipo de polinizagao assume um ele-
vado grau de especializagdo, com uma estreita
relagdo espécie-especifica entre as orquideas e
os machos envolvidos. Tanto assim que cada
espécie de orquidea ¢ polinizada por um unico,
ou entdo, um grupo bastante reduzido de dife-
rentes faxa (DAFNI & BERNHARDT 1990,
PAULUS & GACK 1990)

Estudos de campo utilizando iscas de velu-
do embebidas com o extrato hexanico do labelo
de Ophrys tenthredinifera foram usadas como’
ensaio biologico para estudos comportamentais-
em machos de Eucera nigrilabris. Os resulta-
dos demonstraram que tais respostas eram ini-
cial e predominantemente mediadas por estimu-
los quimicos (KULLENBERG, BORG-
KARLSON & KULLENBERG 1984).

Ainda em Ophrys, alcoois mono- e
diidroxilicos alifaticos e terpenos sdo os gru-
pos de compostos fundamentais para a atragdo
que induzem nos machos a expressdo de seu
comportamento sexual, caracterizado por uma
agita¢do de deslocamentos, exposi¢do da
genitalia antes do pouso na flor € movimentos
pré-copulatorios. Apesar do mimetismo quimi-
co, as fémeas virgens ainda sdo mais atraentes
e a ejaculagdo dos machos ndo chega a ocorrer
nas flores, evitando a exaustdo sexual dos ma-
chos e a perda de esperma (BORG-KARLSON
1990).

Ocorre habitua¢do dos machos as flores,
assim como ocorre em relagdo as respectivas
fémeas durante a copula. Isto modula a capaci-
dade deles responderem a flores ja visitadas,
inclusive a flores de uma mesma planta. Este
fato for¢a os machos a procurarem, continua-
mente, flores ainda nio visitadas, como tam-
bém a procurarem, continuamente, fémeas vir-
gens apos a sua eclosao (NILSSON 1992).

Em outros casos, como na polinizagio de
Drakaea (Orchidaceae), a maioria dos machos
da espécie de Tiphiidae (Vespoidea) chegam a
abandonar a area apos uma visita, sem repetir
nenhuma outra visita no local num dado inter-
valo de tempo, caracterizando assim, um peri-
odo refratario. Este tipo de resposta foi acom-
panhada do registro de um fluxo polinico co-
brindo uma distancia média de 32m dentro da

Rodriguésia, Rio de Janeiro, v. 42/44, p. 7-20, 1990/92



Os Ultimos 20 Anos de Pesquisa em Osmdforos

populagdo sendo que deslocamentos de até
132m foram assinalados. Considerando que o
macho desta vespa mede cerca de 1,5cm, essas
distincias tornam-se surpreendentes (PEA-
KALL 1990).

Ha ainda uma outra referéncia que faz
mengdo ao uso de experimentos em eletrofi-
siologia para quantificagdo de respostas em
machos de Argogorytes (Sphecidae:
Hymenoptera), um género de vespa. Através da
introdugdo de eletrodos em sensilas olfatorias
nas antenas dessas vespas, o extrato do labelo
de Ophrys insectifera foi testado, fragdo por
fragdo, sendo as respostas quantificadas pelas
diferengas de potencial elétrico produzidas nas
sensilas (AGREN & BORG-KARLSON 1984).

CONSIDERACOES FINAIS

As investigagdes envolvendo osméforos, re-
alizadas até o momento, apresentam mais um
carater inicial, devido a fragmentagdo, do que
expressam o fruto da atividade continua de pes-
quisa.

As lacunas de informagdo que persistem no
campo da anatomia desta estrutura secretora
ndo tém viabilizado avaliagdes importantes, até
mesmo ao nivel conceitual. Quando, por exem-
plo, Vogel (1963) descreveu tricomas odorife-
ros no género Phragmopedilium (Orchidaceae),
caberia avaliar a possibilidade de estabelecer
um paralelo entre osmoforos e nectarios, uma
vez que estes ultimos também podem ser
tricomacios ou epidérmicos.

Se este paralelo pudesse ser estabelecido,
seria importante verificar também se, da mes-
ma forma que os nectarios podem ser
estruturados e ndo estruturados, as demais for-
mas localizadas de emissdo de odor.(campos
ou guias) bem como os verticilos que apresen-
tam uma emissio do tipo difusa, também ndo
poderiam representar tipos nao estruturados de
osmoforos.

Naio parece que as tendéncias até agora iden-
tificadas encerrem toda a gama de possibilida-
des de pesquisa em osmoforos. Ainda ha inici-
ativas em cada uma delas, isoladas entre si e,
por isto, dificultando o estabelecimento de uma
correlagdo entre volateis florais, polinizagdo e
osmoforos.
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KNUDSEN & TOLLSTEN (1993), por
exemplo, ao fazerem uma relagdo da composi-
¢do quimica da fragdo volatil de 15 espécies,
distribuidas entre 9 familias vegetais que sdo
polinizadas por mariposas, apresentam infor-
magdes sobre o perfil quimico, mas ndo se
propuzeram a fazer o respectivo enfoque estru-
tural, o que nio permite garantir que sejam 0s
osmoforos as estruturas responsaveis pela se-
crecgio.

Um outro exemplo disso consiste num estu-
do sobre a variagdo da fragrancia floral em
Epidendrum ciliare (Orchidaceae), relaciona-
da especulativamente com o processo de
polinizagio (MOYA & ACKERMAN 1993).
O trabalho ndo se propds a evidenciar que
osmoforos fossem as estruturas responsaveis
pela secregdo nessa espécie e essa lacuna per-
manece. Mas como eles foram encontrados em
outras trés espécies desse género (STERN ef
al. 1986), apesar disso ndo representar uma
garantia incontestavel de que eles estejam pre-
sentes em E. ciliare, nio se pode descartar tal
possibilidade.

Neste e em todos os casos similares, assim
como todos os estudos que envolvam a ecolo-
gia de polinizagdo, nos quais a mediagdo qui-
mica da interagdo possa envolver substancias
volateis, quando ndo se propuseram a investi-
gar a estrutura envolvida na produgdo de odor,
nao viabilizam a correlagdo com os osmoforos.

Por isto, apesar de fragmentado, os temas
até agora abordados sdo, sem duvida, muito em-
polgantes. As particularidades estruturais, a
quimica dos volateis e sua biossintese nos
osmoforos ou ainda, os envolvimentos ecologi-
cos que essa estrutura secretora assume, nao so
quanto aos servigos de polinizagdo, mas tam-
bém pela gama de respostas etologicas que in-
duzem, ainda demandam pesquisas, sobretudo,
porque estdo longe de ser esgotados os estudos
sobre elas.
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