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Resumo Um tipo particular de interaco de plantas e insetos herbivoros
¢ definido por modificagoes do tecido da planta hospedeira mediada pela
presenca de estagios larvais dos insetos parasitas, no qual € formada uma
estrutura de protecio e alimentacio a partir da multiplicacio dos tecidos
foliares. As galhas sao essas estruturas reacionais produzidas por um
aumento diferenciado no nimero e / ou tamanho das células vegetais.
As galhas podem ser entendidas do ponto de vista evolutiva como
adaptacoes induzidas dentro da planta hospedeira, que permitiram
que os indutores se alimentassem de tecidos de alta qualidade, se
protegessem de inimigos naturais € de condicoes ambientais adversas.
O processo de desenvolvimento da planta hospedeira € a principal forca
responsavel pela interacdo inseto planta, existindo desta forma uma
varia¢io na abundancia e composicio de insetos herbivoros associados as
plantas em estagios ontogenéticos distintos. A ontogenia, ou modificagio
natural na expressao génica do meristema do vegetal, esta diretamente
relacionada ao desenvolvimento das plantas. Com a sucessio para
estigios ontogenéticos mais avangados, ocorrem variagoes na forma,
fisiologia, composicao quimica e resisténcia a patogenos. A herbivoria
pode ser reduzida através da expressio de caracteristicas defensivas
que diretamente interferem na qualidade da planta como alimento
para os herbivoros e com defesas indiretas que afetam a eficiéncia de
predacio de inimigos naturais dos herbivoros. Insetos galhadores sdo
herbivoros que representam um dos extremos do gradiente especialista
generalista, sendo demasiadamente especificos em relagio a escolha do
hospedeiro. Tornando-se assim temas fascinantes, por considerar os
aspectos ecoldgicos e evolutivos das interagoes planta herbivoro.

Palavras chaves: galha, herbivoria, ontogenia, cecidogénese.
Abstract A kind of interaction between plants and herbivores is

defined by changes in host plant tissue mediated by the presence
of larval stages of parasitic insects, in which a structure is formed

to protect and feed from the multiplication of leaf tissues. The galls
are produced by reactions such structures a differentiated increase in
the number and / or size of plant cells. The galls can be understood
in terms of how evolutionary adaptations induced in the host plant,
that allowed them to feed themselves inducers of high quality fabrics,
be protected from natural enemies and adverse environmental
conditions. The development process of the host plant is the main
force responsible for plant insect interaction, there is thus a variation
in composition and abundance of herbivorous insects associated with
plants in different ontogenetic stages. Ontogeny, or natural change
in gene expression in the meristem of the plant, is directly related to
plant development. om the succession to more advanced ontogenetic
stages, variations occur in shape, physiology, chemical composition
and resistance to pathogens. The herbivory can be reduced through
the expression of defensive characteristics that directly affect the
quality of the plant as food for herbivores and indirect defenses that
affect the efficiency of predation of natural enemies of herbivores.
Galling insects are herbivores that represent one extreme of the
gradient specialist generalist being too specific about the choice of
the host. Becoming so fascinating topics, considering the ecological
and evolutionary aspects of plant herbivore interactions.

Keywords: gall, herbivory, ontogeny cecidogenesis

Introducao

Insetos herbivoros e plantas estabelecem interagoes complexas.
Essas tomam virios niveis de complexidade, abrangendo desde
relagoes troficas a adaptacoes evolutivas. Uma das caracteristicas
mais marcantes da relacio entre inseto e planta é o alto grau de
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especializagao alimentar, no que diz respeito aos insetos herbivoros.
Este fendmeno constitui o cerne dessas relacoes, logo é til
considerar o grau de especializacio ou generalizacio alimentar
mostrado por herbivoros (Schoonhoven et al. 2005).

As interagOes de insetos e plantas podem ser mutualisticas, se
forem benéficas para ambas as partes envolvidas, e também podem
caracterizar parasitismo ou herbivora, quando houver beneficios mais
direcionados para uma das partes envolvidas na interacio (Price et al.
1991). Estudos sobre interacdes deste tipo consideram que a riqueza
de espécies em comunidades de insetos herbivoros € influenciada
pelas caracteristicas das plantas que lhes oferecem recurso, como area
de distribuicao e sua complexidade estrutural (Strong et al. 1984).

Um tipo particular de interacio de plantas e insetos
herbivoros € definido por modificacoes do tecido foliar da planta
hospedeira mediada pela presenca de estigios larvais dos insetos
parasitas no meso6filo da folha, no qual é formada uma estrutura
de protecdo e alimentagdo a partir da multiplicacio dos tecidos
foliares (Schoonhoven et al. 2005). As galhas sdo essas estruturas
reacionais produzidas por um aumento diferenciado no nimero e
/ ou tamanho das células vegetais, em relacio aos demais tecidos
da regiao afetada, em um ou mais 6rgaos de uma planta hospedeira
em resposta a alimentacdo ou outros estimulos produzidos por
organismos indutores (Raman 2007).

Do ponto de vista evolutivo, as galhas podem ser vistas como
fendtipos estendidos dos insetos indutores, devido a influéncia
que eles podem exercer sobre a diferenciacdo, crescimento e
desenvolvimento dos tecidos da planta. As galhas também podem ser
entendidas como adaptacoes induzidas dentro da planta hospedeira,
que permitiram que os indutores se alimentassem de tecidos de
alta qualidade, se protegessem de inimigos naturais e de condicoes
ambientais adversas (Stone e Schonrogge 2003).

As galhas entomégenas sio estruturas desenvolvidas pelos
vegetais em resposta a0 desenvolvimento de insetos galhadores,
nas quais geralmente se forma um tecido nutritivo em seu interior,
revestindo a camara larval (Stone e Schonrogge 2003). As células
deste tecido geralmente apresentam citoplasma denso e acimulo de
substancias nutritivas (Bronner 1992). Todavia, em algumas galhas
nao ha formacio de tecido nutritivo e os indutores se alimentam de
fotoassimilados ou, no caso de algumas galhas que nio desenvolvem
o tecido nutritivo, pode haver o envolvimento de hifas de fungos que
funcionam como material tréfico (Bissett e Borkent 1988).

Alguns estudos demonstraram que existe uma variacio na
abundancia e composi¢io de insetos herbivoros associados as plantas
em estagios ontogenéticos distintos (Fonseca et al. 2006, Campos et al.,
2006). Assim, 0 comportamento, a fisiologia e adaptagoes ecoldgicas dos
herbivoros selecionam o estigio de desenvolvimento da planta que Lhes
propiciam melhores taxas de sobrevivéncia e reproducio. Portanto, o
processo de desenvolvimento da planta hospedeira € a principal forca
responsavel pela interacio inseto-planta (Fonseca e Benson 2003).

Prever e avaliar as alteracbes ontogenéticas na resisténcia de
plantas aos herbivoros € importante, ja que tais variacoes podem alterar
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os efeitos ecoldgicos e evolutivos das interacoes planta-herbivoro (Boege
e Marquis 2005). A ontogenia, ou modificacio natural na expressio
génica do meristema do vegetal, estd diretamente relacionada ao
desenvolvimento das plantas. Com a sucessio para estagios ontogenéticos
mais avancados, ocorrem variacoes na forma, fisiologia, composicio
quimica e resisténcia a patogenos (Lawrence et al. 2003).

A principal for¢a por trds das sucessoes ontogenéticas na interagio
planta-inseto, é o processo de desenvolvimento do hospedeiro, o que
muda continuamente a qualidade do recurso, associado a seletividades
comportamentais, fisiologicas e ecoldgicas dos herbivoros, de modo
a alcancar o melhor conjunto de condicoes para a sua sobrevivéncia
e reproducio. Além disso, interagcoes bidticas com niveis troficos
superiores e condicoes abidticas vaio modular densidades de espécies
ao longo da ontogenia (Fonseca ef al. 2000).

As galhas no contexto das relacdes de herbivoria

Em contraste com os herbivoros generalistas de vida livre, que
podem se mover entre habitats e se alimentam de diferentes espécies de
plantas durante suas vidas, os insetos galhadores tendem a viver a maior
parte de suas vidas dentro da espécie hospedeira induzindo a alteracoes
nos tecidos da planta. No entanto, eles sao livres para escolher entre os
diferentes 6rgaos oferecidos por seus hospedeiros, podendo induzir galhas
em folhas, caules, espinhos, flores, frutos e raizes (Fonseca et al. 2000).

A herbivoria pode ser reduzida através da expressio de
caracteristicas defensivas que diretamente interferem na qualidade
da planta como alimento para os herbivoros, como por exemplo,
metabdlitos secunddrios, dureza, espinhos e pilosidade. Outra
possibilidade é o envolvimento de um terceiro nivel tréfico nesta
interacdo, ou seja, defesas indiretas que afetam a eficiéncia de
predagdo de inimigos naturais dos herbivoros. Neste caso em
particular, a producio de compostos voliteis assume um papel
importante, pois tanto podem atuar como pistas para inimigos
naturais, bem como repeli-los (Boege e Marquis 2005).

Parece que as plantas desenvolveram uma variedade de defesas
mecinicas e quimicas principalmente para afastar herbivoros e
patdgenos. Por sua vez esses consumidores tém evoluido contra essas
medidas, que depois atuariam como pressao seletiva sobre as plantas,
selecionando continuamente diferentes processos de defesa (Stamp
2003). A selecao natural deveria favorecer a maximizagio da relacio
custo beneficio dos recursos alocados para a defesa durante todo o
desenvolvimento da planta, promovendo a producio de caracteristicas
defensivas apenas durante as fases de maior risco de ataque de herbivoros
e/oubaixa tolerdncia (Stamp 2003). Porém, a vantagem de defender essas
fases vulneraveis pode ser limitada por pressoes circunstaciais, como as
funcoes que influenciam a aptidio da planta, em maior medida, do que
a defesa da planta (Boege e Marquis 2005).

Muitos insetos tém uma capacidade notavel para manipular
os tecidos da planta hospedeira e induzem crescimentos atipicos
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no tecido vegetal, chamados de galhas (Mani 1964, Redfern e
Shirley 2002). Insetos galhadores sio herbivoros que representam
um dos extremos do gradiente especialista- generalista, sendo
demasiadamente especificos em relagio a escolha do hospedeiro
(Fernandes e Price 1992, Price et al. 1998)

Ainducio de galhas na planta é considerada a mais complexa
associacio entre insetos e plantas existentes no mundo natural,
onde o ganho dos insetos consiste em redirecionar o crescimento
e fisiologia de 6rgaos atacados, de modo a criar um ambiente
interno favoravel, que forneca alimento, abrigo e protecio para o
desenvolvimento de suas larvas (Shorthouse et al. 2005). Insetos
indutores sao temas fascinantes por considerar os aspectos ecoldgicos
e evolutivos das interacoes planta-herbivoro (Raman 2007).

A diferenciagdo do tecido vegetal para formar a galha pode
envolver, estimulos mecanicos e quimicos, entre outros fornecidos
pelo inseto, tais como: mastigacio do tecido vegetal, fluidos
injetados durante a oviposicio, secrecoes salivares, excretas e
hormonios (Hori 1992). O desenvolvimento das galhas é uma funcio
de inibicao celular, diferenciacio, crescimento, ou supressio de
tecidos da planta hospedeira, independentemente de seus agentes
de inducio. No entanto, o inicio dos mecanismos de manipulacio da
sequéncia do processo de formagio de galhas ainda é incerto (Huang
et al. 2009). Os sinais mais comumente propostos responsavel pela
formacao de galhas sio fatores de crescimento vegetal, como auxinas,
citocininas, giberelinas, dcido abscisico, zeatina, ou seus agentes
sinérgicos (Stone e Schonrogge 2003).

Os insetos galhadores

Os insetos galhadores recebem classificacoes distintas de acordo
com alguns autores quanto ao seu modo de interacao com a planta.
Podem ser considerados como um tipo de herbivoro especializado
que para completar seu ciclo de vida, obrigatoriamente sio indutores
de galhas na planta hospedeira, direcionando a maior parte da sua
capacidade para controlar e redirecionar o desenvolvimento da
mesma (Shorthouse et al. 2005, Carneiro et al. 2009). Desta maneira,
superaram as dificuldades de aquisicio de alimento, adquirindo
protecio contra a predacio de inimigos naturais, protecio contra
as agressoes do ambiente e garantindo a sua dispersio com o
desenvolvimento dessa estrutura (Aragjo et al. 2000, Aradjo et al.
2007). Podem ser exemplos também de parasitas, jd que suas larvas
se desenvolvem no tecido foliar do hospedeiro, retirando nutrientes
e fotoassimilados que a planta deveria investir em seu proprio
crescimento e reproducio. Além desta espoliacio, pode ocorrer a
queda precoce de certas partes vegetais e aumento em quantidade ou
volume de tecidos nao essenciais a custa dos essenciais (Mani 1964,
Price et al. 1986, Silva et al. 1996, Larson 1998).

Plantas hospedeiras, de modo geral, suprem as galhas com
substancias de reserva. Os galhadores absorvem, desta maneira parte
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dos assimilados da folha, e o dano causado pela sua presenca pode
inibir o crescimento da folha (Schoonhoven et al. 2005). Assim, as
galhas podem funcionar como drenos fisioldgicos para a planta,
aumentando o fluxo de nutrientes em direcio as partes afetadas em
beneficio do desenvolvimento do inseto (Schoonhoven et al. 2005,
Schowalter 20006). A associagdo bioldgica entre insetos indutores de
galhas e plantas nio causa beneficios ao vegetal e o valor adaptativo
desta complexa inter-relacio galhador versus planta, tém sido
amplamente discutido (Mani 1964, Price et al. 1987, Isaias 1998).

Na regido neotropical, seis ordens de insetos sio referidas como
representantes galhadores: Diptera, Lepidoptera, Hymenoptera,
Coleoptera, Hemiptera e Thysanoptera. Dentre essas, destaca-se
as galhas induzidas por Diptera, existindo nota de mais de mil
morfotipos induzidos, sobretudo por Cecidomyiidae. As ordens
Hemiptera, Lepidoptera, Hymenoptera, Coleoptera e Thysanoptera
ocupam, na sequencia, os valores decrescentes de nimero morfotipos
(Maia 2006). Dentre elas, Cecidomyiidae é uma familia bastante
diversificada de Nematocera (Diptera). Os insetos desta familia sdo
encontrados em todas as regioes zoogeograficas e totalizam cerca de
5400 espécies e 598 géneros (Gagné 2004). Sio usualmente divididos
em quatro subfamilias: Catotrichinae, Lestremiinae, Porricondylinae
e Cecidomyiinae. As trés primeiras sio pouco diversificadas e
incluem essencialmente espécies fungivoras. Ja os Cecidomyiinae
tém hdbitos variados e grande riqueza de espécies. Contém formas
fungivoras, mas principalmente fitofagas, galhadoras ou de vida livre,
e predadoras (Maia 2005). Para o Brasil, estao registradas 159 espécies
de Cecidomyiidae, além dessas formalmente descritas, a fauna
brasileira inclui ainda, cerca de 250 espécies nao determinadas, cujas
galhas foram descritas em revistas cientificas e as plantas hospedeiras
devidamente identificadas (Maia 2005).

Muitos grupos de insetos galhadores incluem géneros com
muitas espécies, sugerindo que a especiacio tenha sido rdpida,
sem alteracdes morfoldgicas extensas o suficiente para justificar a
colocagao em diferentes generos. Na verdade, espécies formadoras
de galha sio comuns e a classificacio tem sido problematica e
desafiadora em muitos casos. As espécies, em géneros de grande
porte, também atacam muitas diferentes espécies de plantas e partes
de plantas, indicando mudancas em diferentes tipos de nichos
ecoldgicos ou zonas adaptativas (Price 2005).

A acgdo de herbivoros galhadores pode resultar em intensas
alteracoes bioquimicas e estruturais nos tecidos vegetais das plantas
hospedeiras. Vérias alteracdes foram encontradas nos tecidos da
planta hospedeira em resposta a insetos cecidomiideos. Estes incluem
alteracoes na composicao de alguns produtos quimicos, tais como
flavonoides, taninos, antocianinas, compostos fendlicos, aminodcidos
livres e atcares (Yang et al. 2003, Hartley 1998). Estas alteracdes sdo
acompanhadas por modificagoes bioquimicas, principalmente com
relacao aos metabdlitos primdrios e secunddrios (Hartley 1998). Um
dos mecanismos de defesas primordiais utilizados pelas plantas contra
o ataque de herbivoros ¢ através da producio de compostos quimicos
de defesa originados do metabolismo secundirio (Herrera e Pellmyr
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2002, Schaller 2008). Estas respostas de defesa das plantas ocorrem
em um nivel local quando sio enviadas para o local exato do ataque,
ou em um nivel sistémico quando fornecem protecio a outras partes
da planta que nio foram afetadas. Assim, através dessas respostas a
planta pode combater diretamente os galhadores e indiretamente
outros inimigos naturais (Schoonhoven et al. 2005).

As galhas e as defesas quimicas das plantas

As galhas apresentam variacdes nos compostos originados do
metabolismo secunddrio (Soares et al., 2000). Entre eles, os 6leos
essenciais s20 misturas complexas de compostos quimicos com
caracteristicas voldteis, lipofilicas, geralmente odoriferas e liquidas,
de inimeras atividades bioldgicas e potencial efeito aleloquimico
(Bakkali et al. 2008). Porém, sio escassas as informacgoes quanto a
sua atuacio no processo galhigeno. Num estudo de caso em Lantana
camara L. (Verbenaceae), os monoterpenos limoneno e eucaliptol,
e o sesquiterpeno cariofileno foram detectados apenas em folhas de
plantas que nio hospedavam galhas, sugerindo que sua auséncia
pudesse estar relacionada a identificacio de plantas potencialmente
hospedeiras (Moura et al. 2009).

Os metabolitos secnddrios mais estudados atualmente nas
relagoes de herbivoria sio os derivados fenélicos (Soares et al.,2000).
A presenca destas substancias € considerada como parte da estratégia
de defesa da planta contra o ataque de insetos herbivoros (Mani 1964,
Price et al. 1987, Price 1990). A capacidade de quebrar aleloquimicos e
enfrentar as defesas constitutivas, como taninos e ligninas, varia muito
entre os herbivoros. Deste modo, herbivoros podem ser pressionados
para certos estidios ontogenéticos em que eles podem lidar melhor
com as defesas da planta (Fenner et al. 2002).

A defesa nio € o tnico papel dos aleloquimicos (Price et al.,
1987). Outras fungoes incluem a atragao de polinizadores, a protecio
contra a radiagdo ultra-violeta e regulacio dos fitormonios. Estas
substancias participam das reagoes de oxi-reducao da célula vegetal, e
possuem um papel importante no processo de lignificacio. Portanto
¢ possivel que, mesmo pequenas mudancas no metabolismo dos
derivados fendlicos, possam interferir em processos essenciais para
o crescimento e desenvolvimento da planta (Formiga et al. 2009).

Alteracdes no metabolismo dos derivados fendlicos do tecido
vegetal predado parecem beneficiar o inseto galhador. O aumento
na producio dessas substincias na planta poderia, direta ou
indiretamente, proteger esse inseto do ataque de parasitdides e de
predadores, além de reduzir a competicao por alimento ao inibir
o ataque de outros insetos fitofagos nio adaptados ao ambiente
quimico dos tecidos vegetais (Janzen 1977, Cornell 1983).

Compostos fenélicos também podem favorecer o inseto
galhador interferindo no balanco hormonal relacionado ao campo
cecidogenético. Ja foi comprovado que alguns derivados fendlicos
agem sinergicamente com as auxinas no estimulo ao crescimento
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(Takahama 1988). A presenca de alguns fendis pode, por exemplo,
inibir as AIA-oxidases, aumentando assim a acdo das auxinas
envolvidas no processo de hipertrofia celular que ocorre durante a
formacio da galha (Fosket, 1994). Portanto, a presenca dos fendis
nio constitui uma barreira eficiente a oviposicao do indutor, nem
ao desenvolvimento das galhas (Soares et al. 2000).

Comumente, as galhas possuem um alto contetido de nutrientes
minerais, carbono e energia, além de acumularem substincias do
metabolismo secundirio, como os fendis totais (Formiga et al. 2009).
Dentre os fendis totais, hd uma gama de moléculas sinalizadoras cuja
variagdo quantitativa pode indicar diferentes padroes de resposta dos
vegetais a fatores bioticos como a acao dos herbivoros galhadores e
fatores abioticos, os quais podem influenciar indiretamente o sucesso
no estabelecimento e desenvolvimento destes herbivoros (Fernandes
e Price 1992, Hartley 1998, Nyman e Jukulnen-Tiitto 2000).

Como a grande maioria dos derivados fendlicos tem sua origem
na via do chiquimato, em especial na por¢io pés-fenilalaninica
desse caminho biossintético secundario, a insolacio é um fator
determinante na sua producio. Esse fenomeno ¢é explicado pelo fato
da enzima-chave da producio dos derivados fenolicos do chiquimato,
a fenilalanina-amonialiase (PAL), sofrer estimulacio transcricional
pela radiacio UV presente na luz solar. Portanto, a producio de
derivados do chiquimato pode ser considerada um mecanismo de
protecdo contra o estresse luminoso (Jones 1984).

Se, por um lado, 0 aumento do teor de fendis totais ¢ comumente
associado a presenca de galhas (Purohit e a/. 1979, Abrahamson e Weis
1997) por outro lado, alguns autores como Hartley (1998) e Nyman e
Julkunen-Tiitto (2000) observaram desde sua redugio até a auséncia
de efeito das galhas sobre a producio de compostos fendlicos.

A andlise da variacdo sazonal do contetido de fendis totais
nas amostras de folhas sadias e folhas galhadas de Aspidosperma
spruceanum sugere também a atuacio dessas substancias na defesa
quimica contra herbivoria. A maior producio de derivados fendlicos
em amostras de folhas sadias e folhas galhadas no periodo de estudo
de abril/2002 a agosto/2002, parece ter influenciado o nivel de
infestacdo, que apresentou uma diminuicio em agosto/2002. Esse
fato indica um ambiente quimico celular desestimulante a inducio ou
menos favoravel a sobrevivéncia do indutor. Contudo, o indutor de A.
spruceanum supera a barreira quimica constituida pelos fendis totais,
altera os padroes morfogenicos dos tecidos vegetais, em especial dos
sistemas fundamental e vascular, se beneficiando tanto da estrutura
da galha quanto da possivel acio dos fendlicos na protecio quimica
contra seus inimigos naturais (Formiga et al. 2009).

Tanto alteracOes estruturais quanto quimicas tém grande
influéncia na manutencio do ciclo de vida dos galhadores, o
qual se passa parcial ou totalmente dentro dos tecidos vegetais,
sendo o galhador responsavel pela formagio, desenvolvimento e
manutencio das galhas (Oliveira et al. 2000).
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Consideracoes finais

Até agora, muitos estudos se concentraram no significado
adaptativo do habito de insetos galhadores (Rohfritsch e Shorthouse
1982, Price et al. 1987, Stone e Schonrogge 2003, Raman et al. 2005,
Shorthouse et al. 2005), e no processo de desenvolvimento de
galhas induzidas por insetos (Rohfritsch 1992). Apresentando estilos
de vida altamente especializados, esses insetos sio aparentemente
parasitas, mono6fagos, sésseis e imersos em tecidos vegetais por um
periodo mais ou menos do seu ciclo de vida (Shorthouse et al. 2005).
O reconhecimento das vérias espécies de indutores de galha nos
ultimos anos sugere que os galhadores ainda estio em um estado
dindmico evolutivo, com extensa radiacio adaptativa (Price 2005).

Novos estudos que visem dimensionar do ponto de vista
estrutural e quimico a constituicio reacional da galha, assim como
a morfologia e a estrutura das mesmas avaliadas do ponto de vista
histolégico. Sio trabalhos convenientes, uma vez que permitirdo
entender essa relacio inseto planta sob a Otica das alteragoes
estruturais e quimicas, que tém grande influéncia na manutencio
do ciclo de vida dos galhadores.
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