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PREFÁCIO 

Antes mesmo de ingressar no curso de Doutorado em Biologia Vegetal do 

Programa de Pós Graduação em Biologia Vegetal da UFMG, já tinha em mente usar 

a citologia e a histoquímica como ferramenta no estudo da estrutura e função de 

galhas. Esta idéia apareceu ainda na iniciação científica, quando trabalhei com o 

sistema Lonchocarpus muelhbergianus-Euphalerus ostreoides. Neste sistema, a 

galha induzida pelo E. ostreoides, que é um sugador de floema, apresentava um 

zoneamento de tecidos muito semelhante às galhas induzidas por Cecidomyiidae 

descritas por Bronner, ou seja, um tecido que acumula nutrientes próximo à 

câmara ninfal, circundado por um tecido lignificado e por um tecido que acumula 

substâncias de reserva com células mais vacuoladas na porção externa da galha. 

Estes resultados encontrados em Lonchocarpus, definitivamente não 

demonstravam o padrão para galhas de insetos sugadores.  

Nesta perspectiva, escrevi um projeto que tinha como objetivo propor um 

padrão de acúmulo de reservas nutricionais para galhas da região neotropical. A 

princípio parecia um projeto muito ousado, talvez ainda seja, mas foi com ele que 

recebemos o apoio da FAPEMIG e conseguimos entrar de vez no mundo da 

citologia e da histoquímica. A idéia inicial era trabalhar com duas galhas de 

Copaifera langsdorffii induzidas por Cecidomyiidae (a galha de nervura e a galha 

em chifre), uma galha induzida por Pseudophacopteron sp. (Hemiptera) em 

Aspidosperma australe, uma galha induzida por uma espécie não identificada de 

Cecidomyiidae em A. spruceanum, e como quinto tipo, as galhas induzidas por 

Euphalerus ostreoides (Hemiptera) em Lonchocarpus mulhbergianus. Com estes 

sistemas tínhamos galhas induzidas por galhadores com diferentes hábitos 

alimentares: sugadores de floema e raspadores. Protocolar os testes histoquímicos 

foi uma tarefa árdua, principalmente aqueles relacionados às atividades 

enzimáticas. Mas apesar disso, o desenvolvimento do projeto corria tranquilo.  

Entretanto, a área de coleta de Copaifera langsdorffii pegou fogo por dois 

anos consecutivos, inviabilizando as coletas necessárias aos testes histoquímicos e 

às análises citológicas das galhas. O que poderia ser encarado com um desespero 

na verdade tornou-se uma oportunidade de explorar com mais tranqüilidade os 

sistemas Aspidosperma spp. – insetos galhadores. Quer dizer, esta tranqüilidade 
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toda não era minha, mas sim da Rosy, eu, na verdade, queria abraçar o mundo. E foi 

assim que surgiram os trabalhos publicados na Plant Science 178(2010): 350-358, 

apresentado na minha qualificação de doutorado, e na Protoplasma 242(2010): 

81-93. Ambos fazem parte desta Tese de Doutorado, capítulos segundo e terceiro, 

respectivamente. Foi através destes trabalhos que surgiu a questão: qual seria a 

função dos plastoglóbulos nos cloroplastos das células do tecido clorofiliano das 

galhas? Discuti esta idéia com o Prof. Pires que se mostrou bastante interessado. A 

princípio nossa hipótese era de que os plastoglóbulos prejudicavam o sistema de 

membranas e por conseqüência a aparato fotossintético!!! É, mas o que mostramos 

foi exatamente o contrário. E assim surgiu o quarto capítulo desta Tese.  

Por último, vem o primeiro capítulo, sugerido pela banca de qualificação 

composta pelos Professores: Dra. Jane E. Kraus, Dra. Maria Zabelê D. Moura e Dr. 

Geraldo W. Fernandes; uma revisão sobre o tema principal da tese, trabalho que, 

sem dúvida, foi fascinante! 
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RESUMO 

 

Galha é uma estrutura vegetal que confere vantagem adaptativa aos galhadores em relação 

aos seus ancestrais de vida livre. Assim, compreender o desenho funcional desta estrutura 

é um passo importante para avaliar o valor adaptativo da galha para o galhador. A grande 

diversidade de formas presentes nas galhas reflete a grande diversidade de insetos, porém 

algumas questões importantes permanecem desconhecidas: Qual é a força moduladora 

desta diversidade de formas? Qual é a estrutura funcional dos tecidos da galha? E por fim, 

o que gera todo este gradiente funcional na galha? A presente tese discute estas questões e 

propõe um modelo para o desenvolvimento de galhas e formação dos gradientes 

citológicos e histoquímicos. 

 

 

ABSTRACT 

 

A gall is a plant structure that confers adaptive value to the galling herbivores in relation 

to their free-living ancestors. Thus, understanding the functional design of this structure is 

an important step to assess the adaptive value of the gall to the gall inducer. The great 

diversity in gall morphology reflects the great diversity of insects, but some important 

issues remain unknown: what is the force modulating the morphological diversity? What 

is the functional structure of the gall tissues? And finally, which are the forces that 

generate all these functional gradients in the galls? The current thesis discusses these 

issues and proposes a model for gall development, and the formation of the cytological and 

histochemical gradients. 
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Desenvolvimento de galhas de insetos: 
formação de gradientes citológicos e 
histoquímicos 
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Tecidos vegetais podem reagir prontamente a estímulos abióticos e bióticos 

alterando sua morfogênese. Dentre os fatores bióticos que alteram a morfogênese da 

plantas destacam-se os insetos galhadores, capazes de induzir estruturas compostas por 

tecidos vegetais, as galhas, dentro das quais eles se alimentam e buscam abrigo (Mani 

1964, Shorthouse & Rohfritsch 1992). A formação da galha envolve ativa rediferenciação 

celular na planta hospedeira com a formação de células e tecidos com características e 

funções típicas de um novo órgão (Mani 1964, Lev-Yadun 2003, Oliveira & Isaias 2010). Os 

mecanismos moleculares que levam a formação de galhas ainda não foram elucidados. 

Entretanto, propostas datadas de mais de 10 anos atrás sugerem que a injeção de 

secreções durante a oviposição de afídeos e secreções larvais de cinipídios pode agir como 

gatilho para o desenvolvimento dos tecidos vegetais (Shorthouse & Rohfritsch 1992, 

Higton & Mabberly 1994). Contudo, a natureza da ação das secreções oriundas dos insetos 

ainda permanece desconhecida (Stone & Schönrogge 2003). Outras moléculas 

sinalizadoras, oriundas das plantas, foram propostas para a formação das galhas: auxinas, 

citocininas, aminoácidos e proteínas, entre outros (Shorthouse & Rohfritsch 1992). Em 

geral, galhadores podem usar sinais moleculares similares àqueles normalmente usados 

no metabolismo vegetal (Abrahamson & Weiss 1997, Shorthouse & Rohfritsch 1992), o 

que dificulta experimentos que elucidem os processos de formação da galha, não somente 

o controle quantitativo, mas também qualitativo das moléculas envolvidas. Em 

contrapartida, estudos comparativos entre a ontogenia dos órgãos hospedeiros, com 

mecanismos de estímulo e resposta documentados, e das galhas podem fornecer indícios 

relevantes dos mecanismos de ação dos insetos galhadores para a formação do novo 

órgão. O sentido das divisões e do alongamento celular é indicativo da direção do campo 

cecidogênico (Mani 1964, Oliveira & Isaias 2010), e consequentemente podem indicar os 

gradientes metabólico e funcional presentes nas galhas. Análises histoquímicas também 

podem se configurar como excelentes ferramentas para estudos de gradientes funcionais 

em galhas, principalmente na detecção de metabólicos primários e de espécies reativas de 

oxigênio (Bronner 1992, Nyman 2000, Oliveira & Isaias 2010, Oliveira et al. 2010) 

O presente estudo discute os mecanismos de sinalização que podem levar a 

formação das galhas e dos gradientes citológico e histoquímico nos seus tecidos; propõe as 

espécies reativas de oxigênio (ERO) como principais moléculas sinalizadoras para a 

indução e formação das galhas e sua conseqüente relação com a formação do corpo final 

da estrutura, ou seja, que com a geração da diversidade de morfotipos de galhas. 
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Hipóteses para o valor adaptativo da galha para o galhador 

Três principais hipóteses têm sido discutidas em torno do valor adaptativo da 

estrutura da galha para o galhador: a hipótese do microambiente, a hipótese do inimigo 

natural e a hipótese nutricional. A primeira, estabelece que os tecidos da galha protegem o 

galhador de condições desfavoráveis do ambiente, como a dessecação e o aumento de 

temperatura (Crespi et al. 1998; Price et al. 1987, Whitham 1992, Danks 2002, Fernandes 

& Price 1992, Stone & Schonrogge 2003), o que tem sido relacionado com várias 

características morfológicas e anatômicas das galhas. Em geral, a rediferenciação de 

tricomas no bordo da abertura das galhas e a deposição de cutícula são citadas como 

características que evitam a perda excessiva de umidade nas lojas e consequentemente 

ajudam a manter a temperatura interna (Kraus et al. 2002, Stone & Schonrogge 2003, 

Moura et al. 2009, Moura et al. 2008, Oliveira et al. 2006, Oliveira & Isaias 2010a). A 

presença de células epidérmicas papilosas recobertas por cutícula espessa e a formação de 

periderme também são características comumente relatadas em folhas como mecanismos 

de controle de umidade e temperatura (Fahn 1990, Woodman & Fernandes 1991, 

Gutschick 1999, Press 1999, Stone & Schonrogge 2003). Em galhas, estes caracteres 

podem exercer papel similar no controle da umidade e temperatura dentro da câmara. 

Outra característica anatômica importante é a homogenização do parênquima, que além 

de apresentar células grandes, vacuolizadas, com acúmulo de água, possui poucos espaços 

intercelulares (Kraus 2009), o que também é interpretado como um mecanismo para 

evitar o excesso de perda de água (Sack & Holbrook 2006, Kraus 2009). Em geral, tecidos 

que amenizam a perda de água nas galhas, e que mantém um microambiente favorável 

para o galhador estão localizados mais externamente na estrutura da galha, ou seja, no 

revestimento ou no córtex externo. 

Segundo Stone & Schonrögge (2003), a pressão seletiva imposta pelos inimigos 

naturais é a principal força que modula a diversidade de galhas. Esta hipótese postula que 

os tecidos das galhas podem possuir características que protegem o galhador contra seus 

inimigos naturais, sendo estas, características vantajosas em relação a seus ancestrais de 

vida livre. Características anatômicas e morfológicas como aumento dos tecidos 

lignificados (Rohfritsch 1992, Kraus 2002, Oliveira et al. 2006, Oliveira et al. 2008, Oliveira 

& Isaias 2010a, Stone et al. 2002), aumento da espessura da galha pelo aumento do 

número de camadas de células  e o desenvolvimento de tricomas tectores (Rohfritsch 

1992, Kraus et al. 2000, Stone & Schonrögge 2003, Kraus 2009, Oliveira & Isaias 2009) são 

citadas como mecanismos de proteção contra à ação de inimigos naturais. 
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A hipótese nutricional, que sugere a manipulação dos tecidos vegetais pelos 

galhadores para a produção de recursos alimentares, se sustenta pela rediferenciação 

celular levando ao desenvolvimento de um tecido que acumula grande quantidade de 

nutrientes em relação aos tecidos não galhados, o tecido nutritivo (e.g. Bronner 1992). 

Segundo Bronner (1992), o tecido nutritivo, em geral, ocorre ao redor da câmara larval de 

galhas induzidas por cecidomiídios e cinipídios, contudo alguns autores relataram a 

presença de um tecido acumulador de nutrientes em galhas induzidas por insetos 

sugadores (Oliveira et al. 2006, Alvarez et al. 2009, Oliveira & Isaias 2010). Embora Stone 

& Schonrogge (2003) coloquem a hipótese do inimigo como principal fator de seleção para 

a diversidade de galhas, a hipótese nutricional como potencial para explicar esta 

diversidade não é descartada. Mesmo que insetos sugadores de floema não se alimentem 

diretamente do tecido ao redor da câmara ninfal, a presença de um organismo na galha 

causa injúria nas células. Assim, um gradiente citológico e fisiológico é estabelecido, e este, 

pode ser o responsável pelo campo cecidogênico na galha (Mani 1964, Shorthouse & 

Rohfritsch 1992, Oliveira & Isaias 2010, Oliveira et al. 2010) e conseqüente formação do 

corpo final da estrutura. Em galhas induzidas por cecidomiídios e cinipídios, o tecido 

nutritivo é o primeiro tecido especializado formado e, muito embora em galhas induzidas 

por sugadores um tecido nutritivo típico não seja diferenciado, as células ao redor da 

câmara ninfal podem exibir um gradiente funcional centrípeto. Por conseguinte, análises 

citológicas e histoquímicas de galhas podem se configurar como uma excelente ferramenta 

para a compreensão das relações entre o hábito alimentar do galhador e a forma final da 

galha. Rohfritsch (1992) relata que diversos autores propõem a existência de uma relação 

entre o modo de alimentação e a complexidade estrutural das galhas de insetos. Nesta 

proposta, insetos com peças bucais mandibuladas ou sugadoras induziriam galhas 

irregulares em forma e tamanho, enquanto cecidomiídeos e cinipídeos induziriam galhas 

estruturalmente complexas. Contudo esta proposta por si só não explica a grande 

diversidade de formas encontradas na literatura, além do mais, galhadores com hábito 

alimentar semelhante podem induzir formas completamente distintas. 

 

Características citológicas e histoquímicas do tecido nutritivo 

Em geral, o tecido nutritivo de galhas induzidas por cecidomiídios e cinipídios é 

caracterizado por abundância de citoplasma, vacuoma, núcleo e nucléolos hipertrofiados, 

numerosas organelas citoplasmáticas, alta atividade enzimática, riqueza em RNA e 

acúmulo de açúcares em geral, entre outras (Bronner 1992). Esta autora propõe que em 

galhas induzidas por cecidomiídios não há formação de gradientes citológicos, porém há 
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acúmulo de amido nas camadas mais externas das galhas durante sua formação, e de 

açúcares nas camadas mais internas. Em galhas induzidas por cinipídios, há formação de 

um gradiente citológico e ocorre acúmulo de lipídios. 

Entretanto, alguns sistemas descritos na região neotropical fogem ao padrão 

proposto por Bronner (1992) para galhas da região temperada. Galhas induzidas por 

Schismatodiplosis lantana (Cecidomyiidae) em Lantana camara (Verbenaceae) 

apresentaram acúmulo de lipídios no tecido nutritivo (Moura et al. 2008). Em galhas 

induzidas por uma espécie não identificada de Diptera – Cecidomyiidae em Aspidosperma 

spruceanum (Apocynaceae), há acúmulo de amido nas camadas mais externas do tecido 

nutritivo propriamente dito. Ademais, nas células mais internas do tecido nutritivo nestas 

galhas, o protoplasto não foi observado desde as fases iniciais de formação da galha, 

denotando processo de morte celular, o que já foi relatado por Harris et al. (2006) para o 

tecido nutritivo de galhas induzidas por Mayetiola destructor (Diptera Cecidomyiidae) em 

Triticum aestivum. 

Embora insetos sugadores não induzam a formação de um tecido nutritivo 

propriamente dito, o acúmulo de substâncias de reserva e a formação de um gradiente 

citológico têm sido relatados na literatura. Galhas induzidas por Euphalerus ostreoides 

(Psyllidae) em Lonchocarpus muelhbergianus (Fabaceae) não formam um tecido nutritivo 

propriamente dito, mesmo apresentando uma zonação de tecidos semelhante a galhas 

induzidas por Cecidomyiidae (Mani 1964, Shorthouse & Rohfritsch 1992, Oliveira & Isaias 

2010). Esta galha acumula amido e lipídios nos tecidos próximos à câmara ninfal (Oliveira 

et al. 2006). Em galhas induzidas por Pseudophacopteron sp., um inseto sugador, em 

Aspidosperma australe há formação de um gradiente citológico e histoquímico nos tecidos 

da galha, inclusive com a armazenagem de amido. Alvarez et al. (2009) relataram a 

presença de grãos de amido em galhas induzidas por afídios em Pistacia terebinthus. Em 

geral, o papel deste polissacarídeo é relacionado à manutenção da estrutura da galha e não 

ao modo de alimentação do inseto.  

Estudos sobre a estrutura das galhas utilizando como ferramentas a anatomia 

vegetal, a citologia e a histoquímica permitem verificar gradientes citológicos e 

histoquímicos nas galhas em geral. Estes gradientes podem indicar o gatilho inicial e os 

passos subseqüentes para os processos de indução e desenvolvimento das galhas. 

Independentemente do sistema em questão, dois grupos moleculares têm sido 

constantemente detectados via histoquímica nos tecidos das galhas, os açúcares e as 

espécies reativas de oxigênio (ERO). A partir desta detecção levanta-se uma questão 

fundamental: Quais as moléculas iniciam e mantém a funcionalidade da galha? Hipotetiza-
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se que as respostas estejam na relação entre a produção de espécies reativas de oxigênio 

(ERO) e de açúcares para o metabolismo respiratório nas camadas mais internas das 

galhas. 

 

Papel das ERO no desenvolvimento de galhas 

 Formação do gradiente citológico 

Devido à presença de grande quantidade de oxigênio molecular na atmosfera, 

todas as células vivas estão sujeitas a ação reativa e tóxica de uma forma reduzida de 

oxigênio. Estas espécies reativas de oxigênio (ERO), como o ânion superóxido (O2-), o 

peróxido de hidrogênio (H2O2), o radical hidroxila (HO■) e o oxigênio singleto (1O2) são 

produzidos tanto durante o metabolismo fundamental da célula como resposta a 

estímulos abióticos e bióticos (Moller et al. 2007, Couée et al. 2006, Rossel et al. 2002, 

Pham & Desikan 2009). Os cloroplastos, peroxissomos e as mitocôndrias são as principais 

organelas produtoras de ERO. Os cloroplastos produzem 1O2 e O2- nos fotossistemas, as 

mitocôndrias em geral produzem O2-, e os peroxissomos produzem H2O2 que pode ser 

convertido a HO■ (Moller et al. 2007). 

A produção de ERO através do metabolismo fundamental das células pode gerar 

importantes sinalizadores durante o desenvolvimento vegetal, como por exemplo, o 

aumento da elasticidade da parede durante o crescimento celular (Bell et al. 2009). 

Contudo, as ERO também são capazes de oxidar todos os tipos de componentes celulares, 

podendo levar a célula a morte (Moller et al. 2007).  A morte celular pode ser 

conseqüência da produção de uma cascata oxidativa como parte de uma resposta imune 

da planta durante o início da interação com outros organismos (Doke et al. 1996, Moller et 

al. 2007). Contudo, a produção de ERO não está somente relacionada com a defesa contra a 

ação de outro organismo, mas também a regulação gênica que pode conduzir a uma 

resposta de hipersensitividade, a morte celular programada localizada ou a sinalização 

para desenvolvimento celular local (Pham & Desikan 2009, Couée et al. 2006, Moller 2007, 

Del Rio et al. 2009, Doke et al. 1996). Nesta perspectiva, a ação de insetos galhadores 

provocam aumento na produção de ERO nos tecidos vegetais (Oliveira & Isaias 2010, 

Oliveira et al. 2010), sendo este aumento e sua localização coincidente com os gradientes 

citológico e histoquímico formados nas galhas. 

Muito embora Bronner (1992) tenha citado a formação de um gradiente citológico 

apenas em galhas induzidas por Cynipidae, análises anatômicas e citológicas de galhas 

induzidas por Hemiptera e Diptera nos neotrópicos mostram diferenças significativas 
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entre as camadas celulares proximais e distais à câmara larval (Souza et al. 2000, Kraus et 

al. 2002, Arduin et al. 2005, Oliveira et al. 2006, Moura et al. 2008, Moura et al. 2009, 

Oliveira & Isaias 2009, Oliveira & Isaias 2010). Sendo assim, os tecidos do córtex interno, 

próximos a câmara larval, estão sujeitos a maior estresse oxidativo e como resultado da 

rediferenciação celular, as galhas, independentemente do taxa indutor, possuem um 

gradiente histológico e citológico. A diferença nos níveis de ERO do córtex interno para o 

externo seria a principal força geradora da forma final do corpo da galha a qual advém de 

mudanças nos padrões de alongamento celular (Oliveira & Isaias 2010, Oliveira et al. 

2010). As ERO provocam mudanças na conformação da parede celular tornando-a mais 

elástica favorecendo a expansão e o alongamento celular (Del Rio et al. 2009, Barceló & 

Laura 2009) devido amudanças na organização de microtúbulos e microfibrilas de 

celulose (Barceló & Laura 2009). Assim, o sentido da divisão e a forma das células são 

alterados em função do gradiente formado pelo acúmulo de ERO no córtex da galha. 

De fato, a direção do alongamento celular exerce um papel importante na formação 

e determinação morfológica de órgãos vegetais (Steeves & Sussex 1989, Obroucheva 

2008). Nas galhas, a determinação de sítios distintos de hipertrofia celular e hiperplasia 

tecidual tem sido detectada (Meyer & Maresquelle 1983, Bronner 1992, Rohfritsch 1992, 

Souza et al. 2000, Arduin et al. 2005, Oliveira et al. 2006, Moura et al. 2008, Álvarez et al. 

2009), mas raramente as causas de tais determinações têm sido propostas (Oliveira & 

Isaias 2010). Durante o desenvolvimento de galhas, a hipertrofia e o aumento de volume 

das células do córtex externo e a hiperplasia das camadas celulares do córtex interno são 

constantes para cada morfotipo e cada sistema e também parecem ser determinantes para 

a forma final do corpo da galha. Estas diferenças são geradas pelo campo cecidogênico 

imposto pelo galhador (Mani 1964), mas parece haver forte correlação com a produção de 

espécies reativas de oxigênio.  

  

 Formação do gradiente histoquímico 

O impacto causado pela alimentação do inseto galhador provoca alterações 

bioquímicas e histoquímicas nos tecidos vegetais, alterações estas condicionadas ao 

campo cecidogênico gerado pelo galhador (Bronner 1992, Mani 1964). Independente do 

hábito alimentar destes herbívoros, há formação de um gradiente histoquímico em uma ou 

em todas as fases de desenvolvimento da galha (Bronner 1992, Oliveira et al. 2010, 

Oliveira & Isaias 2010, Moura et al. 2008, Schönrogge 2000). Este gradiente histoquímico 

parece estar relacionado ao estresse oxidativo gerado pelo galhador nas camadas 

celulares mais internas da galha. 
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Segundo Bronner (1992), galhas induzidas por Cynipidae apresentam alta 

concentração de proteínas estruturais e enzimáticas, em especial as fosfatases ácidas, 

proteases, fosforilases e invertases. Além disso, uma alta concentração de amido é 

encontrada no córtex externo, decrescendo em direção a câmara larval. Em um gradiente 

contrário ao de amido, a glicose ocorre de forma abundante ao redor da câmara larval. Por 

outro lado, lipídios são considerados como a principal fonte de alimento para Cinipídios 

galhadores. Em galhas induzidas por Cynipidae em Quercus robur, uma alta concentração 

de proteínas foi encontrada nos tecidos próximos a câmara larval. Entre as principais 

proteínas identificadas no córtex interno destas galhas destaca-se a formato 

desidrogenase (FDH). A expressão da FDH é um importante indicador de estresse 

respiratório e conseqüente produção de espécies reativas de oxigênio nas mitocôndrias 

(Moller et al. 2007, Schönrogge et al. 2000). A alta atividade respiratória nas células ao 

redor da câmara larval de galhas induzidas por Cynipidae é corroborada pela alta 

concentração de proteínas, proteases, ácido fosfatases e principalmente glicose, que é um 

importante substrato para a respiração (Bronner 1992, Schönrogge et al. 2000). 

Há algumas características metabólicas em comum entre o tecido nutritivo de 

galhas de Cynipidae e Cecidomyiidae, como alta atividade da amilase, invertase, glicose-6-

fosfatase, fosforilase, fosfatases ácidas, e um gradiente decrescente de amido em direção a 

câmara larval. O acúmulo de glicose só ocorreria no tecido nutritivo de galhas em estágio 

de desenvolvimento mais avançado, sendo os carboidratos em geral a principal fonte de 

alimento para os Cecidomyiidae galhadores (Bronner 1992). Entretanto, Moura et al. 

(2008) detectaram a presença de lipídios no tecido nutritivo de galhas de 

Schismatodiplosis lantanae (Cecidomyiidae) em Lantana camara, conferindo este acúmulo 

ao metabolismo intrínseco da espécie hospedeira. A armazenagem de amido foi detectada 

no tecido nutritivo de galhas induzidas por Cecidomyiidae em Aspidosperma spruceanum, 

sendo este acúmulo relacionado a intensa vascularização neste tecido (Oliveira et al. 

2010). Neste mesmo sistema, Oliveira et al. (2010) observaram um gradiente crescente de 

proteínas em direção a câmara larval, fato também observado anteriormente por Bronner 

(1990) e Harris et al. (2006) em outras galhas. A detecção de proteínas próximo a câmara 

larval coincide com a produção de espécies reativas de oxigênio (Oliveira et al. 2010, 

Oliveira & Isaias 2010, Schönrogge et al. 2000), o que pode levar a morte celular do tecido 

(Oliveira et al. 2010). 

Insetos sugadores, em geral, se alimentam inserindo seu estilete em células do 

floema, não havendo acúmulo de substâncias de reserva nos tecidos das galhas (Bronner 

1992). Entretanto, em alguns sistemas, principalmente na região neotropical, substâncias 
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de reserva têm sido detectadas no tecido das galhas induzidas por insetos sugadores. 

Galhas de Lonchocarpus muelhbergianus induzidas por Euphalerus ostreoides (Hemiptera) 

acumulam amido e lipídios nas células proximais à câmara ninfal (Oliveira et al. 2006). 

Álvarez et al. (2009) detectaram a presença de reserva de amido em diferentes galhas 

induzidas por Psyllidae em Pistacia terebinthus. Em outro sistema, Aspidosperma australe – 

Pseudophacopteronidae, a presença de amido ocorre nas células proximais à câmara larval, 

em um gradiente decrescente em direção ao córtex externo da galha (Oliveira & Isaias 

2010). Desta forma, pressupõe-se a formação de um gradiente histoquímico e acúmulo de 

amido como padrão para galhas induzidas por insetos sugadores.  

Independente do hábito alimentar do galhador, o metabolismo de carboidratos nas 

galhas pode exercer papel fundamental no desenvolvimento estrutural, na manutenção da 

maquinaria celular, e na sinalização, especialmente durante o estabelecimento do 

gradiente histoquímico. A atividade de duas enzimas, a sacarose sintase e as invertases, 

pode ajudar a compreender este metabolismo nas galhas. A sacarose sintase catalisa a 

quebra reversível da sacarose em frutose e UDP-glicose, participando principalmente de 

processos que envolvem a maturação de órgãos, acúmulo de amido e síntese de calose 

(Koch 2004, Asano et al 2002, Salnikov 2003, Subbaiah & Sachs 2001), além de diversos 

polissacarídeos de parede celular (Albrecht & Mustroph 2003, Doblin et al. 2002). Em A. 

spruceanum, a atividade da sacarose sintase foi detectada nos tecidos que apresentaram 

acúmulo de amido, principalmente nas galhas maduras, denotando sua importância na 

fase de maturação dos tecidos da galha (Oliveira & Isaias 2010, Oliveira et al. 2010). Em A. 

spruceanum, a sacarose sintase também pode estar relacionada à deposição de calose na 

parede do tecido nutritivo, facilitando a passagem de macromoléculas até as células 

proximais a câmara larval (Oliveira et al. 2010). 

As invertases catalisam a reação irreversível da sacarose em glicose e frutose, 

sendo sua atividade associada ao estabelecimento de fortes drenos fisiológicos (Koch 

1996, Koch & Zeng 2002, Rehill & Schultz 2003). A formação de sítios de divisão, expansão 

e respiração celular está associada à alta atividade das invertases (Koch 2004, Rehill & 

Schultz 2003). Os produtos da quebra da sacarose pela invertase participam da 

biossíntese e sinalização de hormônios, como o ABA,  

AIA e citocininas (Koch 2004, Wachter et al. 2003). Bronner (1992) mostrou a importância 

da atividade desta enzima para o acúmulo de nutrientes no tecido nutritivo de galhas 

induzidas 

por
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Cynipidae e Cecidomyiidae. Em galhas de Aspidosperma spruceanum induzidas por 

Cecidomyiidae, a atividade da invertase foi detectada nos tecidos próximos a câmara 

larval, sendo associada ao alto estresse oxidativo gerado pelo galhador (Oliveira et al. 

2010). Em galhas de A. australe induzidas por Pseudophacopteron, a atividade da invertase 

foi relacionada a sítios de alto estresse respiratório e de divisão celular (Oliveira & Isaias 

2010). Pela análise histoquímica comparativa das duas galhas, pode-se concluir que tanto 

a atividade da sacarose sintase como das invertases estão relacionadas ao estresse 

oxidativo gerado pelo galhador, podendo exercer função primordial no estabelecimento 

do gradiente histoquímico em galhas. 

 

 

 

 

Figura 1. Esquema representativo dos gradientes citológico e histoquímico e de 

espécies reativas de oxigênio (ERO) formado em galhas de Aspidosperma spruceanum. 

O gradiente citológico e histoquímico ocorre em direção a câmara larval, é indicado 

pelas diferenças de tamanho e direção de crescimento das células (representadas 

pelos círculos vermelhos dentro dos quadrados), a intensidade de coloração das 

células indica acúmulo de nutrientes, ou seja, mais intensa a coloração maior o 

metabolismo e acúmulo de nutrientes. Os diferentes graus de hipertrofia celular são 

representados pelos círculos dentro dos quadrados, a espessura das setas indica o eixo 

principal de alongamento celular. Gradiente de ERO ocorre ao longo dos tecidos da 

galha, sendo mais intenso nas camadas celulares mais próximas a câmara larval e no 

córtex externo. CL – câmara larval; ERO – espécies reativas de oxigênio; FV – feixes 

vasculares; TN – tecido nutritivo; TR – tecido de reserva. 
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 Formação e eliminação de espécies reativas de oxigênio (ERO) em galhas 

Os níveis de ERO em tecidos vegetais podem atuar como sinalizadores e agir 

diretamente no crescimento, desenvolvimento, respostas ao estresse e interações bióticas 

(Couée et al. 2006, Ryter & Tyrrel 1998, Mittler et al. 2004, Oliveira et al. 2010, Oliveira & 

Isaias 2010). Em galhas, a produção de ERO nos tecidos próximos a câmara larval ocorre 

 

 

Figura 2. Esquema representativo dos gradientes citológico e histoquímico e de 

espécies reativas de oxigênio (ERO) formado em galhas de Aspidosperma australe. O 

gradiente citológico e histoquímico ocorre em direção a câmara larval, é indicado pelas 

diferenças de tamanho e direção de crescimento das células (representadas pelos 

círculos vermelhos dentro dos quadrados), a intensidade de coloração das células 

indica acúmulo de nutrientes, ou seja, mais intensa a coloração maior o metabolismo e 

acúmulo de nutrientes. Os diferentes graus de hipertrofia celular são representados 

pelos círculos dentro dos quadrados, a espessura das setas indica o eixo principal de 

alongamento celular. Gradiente de ERO ocorre ao longo dos tecidos da galha, sendo 

mais intenso nas camadas celulares mais próximas a câmara larval e no córtex externo. 

CN – câmara ninfal; ERO – espécies reativas de oxigênio; FV – feixes vasculares; CE – 

córtex externo; CI - córtex interno. 



 19 

principalmente devido à alta atividade respiratória nas mitocôndrias. A grande quantidade 

de proteínas nestas camadas celulares e a alta atividade enzimática denotam o intenso 

metabolismo já detectado em diversos sistemas galhador-planta hospedeira (Bronner 

1992, Schonrogge et al. 2000, Oliveira & Isaias 2010, Oliveira et al. 2010). Uma vez que a 

produção de ERO em excesso pode levar a morte celular (Moller et al. 2007), mecanismos 

que busquem a eliminação destes radicais são essenciais para os tecidos vegetais. Desta 

forma, a atividade de enzimas, tais como as invertases, pode desempenhar um papel 

importante na eliminação de ROS em galhas através da produção de açúcares solúveis nas 

camadas celulares mais internas, sítios de alto estresse oxidativo. 

Os açúcares solúveis podem desempenhar um papel importante tanto nos 

mecanismos de eliminação de ROS quanto na sua produção (Couée et al. 2006). O 

metabolismo de açúcares e de esqueletos de carbono é essencial para a síntese de 

compostos que estão envolvidos na proteção anti-oxidante. Dentre os açúcares solúveis, a 

glicose atua como precursor inicial para síntese de carotenóides e de ascobarto entre 

outros aminoácidos, incluindo Cys, Glu e Gly, compostos envolvidos em mecanismos de 

defesa e eliminação de ROS (Couée et al. 2006, Pallet & Young 1993, Foyer 1993, Smirnoff 

et al. 2001). Assim, é plausível relacionar o acúmulo de açúcares solúveis em tecidos 

vegetais com mecanismos de defesa contra a ação prejudicial de ROS (Couée et al. 2006). 

Tendo em vista que o acúmulo de açúcares é um fato já descrito para diversas galhas (e.g. 

Bronner 1992) e devido ao envolvimento destes açúcares em mecanismos de eliminação 

de ERO, pode-se supor que, independente do modo de indução e de desenvolvimento, a 

armazenagem de açúcares nas células proximais à câmara larval seja uma resposta local a 

produção de ERO nas galhas. Ao contrário do córtex interno que é via de regra incolor, no 

córtex externo da galha, o estresse luminoso nos cloroplastos pode ser a principal fonte de 

ERO (Asada 1999, Moller et al. 2007, Oliveira et al. 2010, submetido).  

Sob esta condição de estresse, os cloroplastos podem apresentar numerosos 

plastoglóbulos, corpúsculos tidos como geradores de um mecanismo para driblar os danos 

provocados pelas espécies reativas de oxigênio (Austin et al. 2007).  Certas galhas, tais 

como as de Aspidosperma australe e A. spruceanum apresentam tecido clorofiliano com 

atividade fotossintética semelhante ao tecido não galhado. Nestas galhas, esta similaridade 

se deve, provavelmente, a presença de plastoglóbulos, um dos mecanismos de eliminação 

de ERO (Oliveira et al. 2010, submetido). 
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Plastoglóbulos são corpúsculos de natureza mista produzidos por plastídios que 

podem conter tanto lipídios quanto proteínas e cuja função está associada à reserva de 

componentes moleculares e à recuperação do sistema de membranas dos tilacóides 

(Lichtenthaler 1968, Kessler et al. 1999, Vidi et al. 2006, Ytterberg et al. 2006, Hopkins et 

al. 2007). Seu envolvimento com a síntese e armazenamento de plastoglobulinas e 

moléculas como tocoferol tem sido relacionado a propriedades antioxidantes que 

protegem as membranas de foto-oxidação e o PSII de fotoinativação (Bréhelin et al. 2007, 

Havaux et al. 2005). De fato, a atividade fotossintética e o acúmulo de açúcares têm sido 

relacionados à expressão de genes envolvidos na remoção do excesso de fótons, síntese de 

flavonóides, ou em defesas contra ROS, principalmente na síntese da superóxido 

dismutase (Koch 1996, Rossel et al. 2002, Moller et al. 2007). 

 

 

 

 

 

Figura 3. Posição central dos açúcares e ERRO em relação ao processo de formação de 

gradiente citológico e histoquímico em galhas. As setas inteiras indicam processos já 

estabelecidos na literatura, setas pontilhadas indicam as hipóteses sugeridas no 

estudo. Setas indicam relação positiva, barras em T indicam relação negativa. 
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Conclusões e Perspectivas 

A formação do corpo final da galha, e conseqüentemente a grande diversidade de 

formas encontradas na natureza, depende do impacto mecânico ou químico que o 

galhador causa nos tecidos vegetais, e como estes tecidos vão reagir a esta injúria. De 

forma geral, as galhas apresentam um gradiente histológico em direção a câmara larval ou 

ninfal, ou seja, as células do córtex externo da galha são maiores em relação às células 

mais internas. Este gradiente acompanha o gradiente histoquímico, as células proximais a 

câmara larval acumulam qualitativamente mais substâncias, são metabolicamente mais 

ativas e estão sujeitas à um maior estresse oxidativo. A produção de espécies reativas de 

oxigênio durante todo o processo de formação da galha pode ser o fator fundamental para 

o estabelecimento da interação e formação dos gradientes citológico e histoquímico. Uma 

vez que a forma das células reflete a forma e a função dos tecidos e órgãos, percebe-se um 

gradiente funcional estabelecido pela formação de ERO o qual não somente é responsável 

pela diferenciação de cada morfotipo de galhas, mas pode, além disso, conferir vantagens 

aos insetos galhadores. 
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 e perspectivas 
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De forma geral, galhas são estruturas vegetais complexas que possuem 

tecidos típicos com características e funções semelhantes a um órgão vegetal. A 

funcionalidade destes diferentes tecidos rediferenciados a partir dos tecidos da 

planta hospedeira proporciona uma série de estudos ontogenéticos e fisiológicos. 

Assim, galhas podem ser consideradas verdadeiros microlaboratórios para estudos 

estruturais e funcionais. 

Independente do taxa do indutor, as galhas apresentam um gradiente 

citológico associado. Em geral, as camadas de células mais próximas a câmara 

larval, apresentam células com metabolismo maior, muitas mitocôndrias, núcleo 

volumoso e nucléolo conspícuo entre outras características. Entretanto, estas 

células também podem se apresentar mortas na maturidade. O gradiente citológico 

é acompanhado por um gradiente histoquímico, principalmente em relação a 

substâncias de reserva para o galhador e para a manutenção da maquinaria celular 

da galha. Também, a detecção de atividade enzimática nos tecido configura-se uma 

ferramenta importante para estudos de gradiente histoquímico. Nesta Tese, nós 

hipotetizamos que o principal gatilho para a formação destes gradientes 

citológicos e histoquímicos seja a formação de espécies reativas de oxigênio (ERO). 

As ERO atuariam como sinalizadores para várias etapas do desenvolvimento das 

galhas, incluindo o acúmulo de reservas nos tecidos. 

Este estudo representa mais um passo importante para a compreensão das 

interações inseto-planta que levam a formação de galhas. Várias questões surgiram 

no final desta Tese e uma nova linha de pesquisa, imunocitoquímica de parede 

celular em galhas, já está em eminência. Dentre elas, destaca-se a análise de 

gradiente funcionais. Neste caso, a imunocitoquímica possibilita avaliar o impacto 

da interação nas paredes celulares, e conseqüentemente na funcionalidade da 

galha. As possibilidades que a imunocitoquímica de parede celular permitem 

discutir são tão relevantes para o conhecimento do desenvolvimento celular e 

histológico que uma nova tese de doutorado já encontra-se em andamento. Investir 

em análises de ERO e sua importância no desenvolvimento vegetal também é um 

caminho a ser seguido, e que pode, sem dúvida, levantar várias outras questões. 

De fato, o melhor produto de uma Tese ou de um sistema biológico são as 

perguntas que elas geram. 


