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Ontogénese da folha e das galhas induzidas por Aceria lantanae Cook
(Acarina:Eriophyidae) em Lantana camara L. (Verbenaceae)
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ABSTRACT - (Ontogenesis of the leaf and leaf galls induced by Aceria lantanae Cook (Acarina:Eriophyidae) in Lantana
camara L. (Verbenaceae)). Aceria lantanae is a phytophagous mite commonly observed inducing galls in Lantana camara
leaves. The comparative study of histological and histometric characteristics, during the ontogenesis of leaves and galls, aims
to determine which of the healthy tissues morphogenetic events are altered by the galling herbivore. Leaf ontogenetical events
of L. camara followed the pattern described in literature. Gall induction causes hyperplasia of epidermis and ground system. At
growth and development stage, leaf lamina invagination gives rise to the nymphal chamber, where eriophids reproduce. The
cell layer limiting this chamber constitutes the nutritive tissue, where inducers feed, and stimulate cell divisions. At the maturation
stage, gall increase in size is followed by an increase in the number of A. lantanae individuals. Gall external covering is characterized
by a high density of non-glandular trichomes whose morphotype is particular to the galls. The differentiation of emergencies
and neoformation of vascular bundles promotes an increase in the flux of food resources to the inducers. Cell divisions in
diverse angles alter the laminar pattern of the leaf firstly related to photosynthesis, and result in verrucous galls which guarantee
an adequate microenvironment and nutrition source to A. lantanae colony. At senescent stage, nutritive tissue suberization
occurs, indicating the end of the inducers feeding activity. The suberization of nutritive tissue indicates the end of cell cycles,
an event that may be related to the death of the deutogyne female, or to the limits imposed by the age of L. camara host leaf.
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RESUMO - (Ontogénese da folha e das galhas induzidas por Aceria lantanae Cook (Acarina:Eriophyidae) em Lantana camara
L. (Verbenaceae)). Aceria lantanae é um acaro fit6fago indutor de galhas em folhas de Lantana camara. O estudo comparativo
de caracteres histologicos e histométricos durante a ontogénese foliar e das galhas visa determinar quais eventos da morfogénese
dos tecidos sadios s@o alterados pelo galhador. A ontogénese foliar de L. camara segue os padrdes descritos na literatura. A inducao
de galhas provoca hiperplasia da epiderme e do sistema fundamental. No estagio de crescimento e desenvolvimento, a invaginacao
da lamina foliar origina a cdmara ninfal, onde os eriofideos se reproduzem. O revestimento interno dessa cdmara constitui o
tecido nutritivo, no qual os indutores se alimentam, estimulando as divisdes celulares. No estdgio de maturagdo, o aumento no
tamanho da estrutura é acompanhado pelo aumento no nimero de individuos de A. lantanae. O revestimento externo da galha
apresenta alta densidade de tricomas tectores, cujo morfotipo € particular as galhas. A diferenciacio de emergéncias e a neoformagao
de feixes vasculares promove o aporte de nutrientes aos indutores. Divisdes celulares em diversos planos alteram o padrao laminar
da folha resultando em galhas verrucosas. O arranjo dos tecidos antes direcionados a fotossintese passa a garantir um microambiente
adequado e fonte nutricional para a coldnia de A. lantanae. No estagio de senescéncia, a suberizag¢ao do tecido nutritivo indica
o fim da atividade alimentar dos indutores. O fim dos ciclos celulares tem lugar com a suberizagdo do tecido nutritivo, evento
que pode ser relacionado a morte da fémea deutogina, ou ao limite imposto pela idade da folha hospedeira de L. camara.
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Introducao os padrdes de divisdo celular, crescimento e diferenciacio
(Mani 1992). Organismos indutores de galhas representam
O crescimento e desenvolvimento normal das plantas ~ um desses fatores bidticos e, deste modo, modificam o
sdo controlados por uma série de processos genéticos € crescimento normal do vegetal, através de alteragdes nos
fisiolégicos integrados e interdependentes. Por outro padroes morfogenéticos (Mani 1992).
lado, fatores ambientais, bidticos ou abidticos, alteram Estudos envolvendo a anatomia e a ontogénese de
galhas (Arduin & Kraus 1995, Kraus et al. 1996, Kane
et al. 1997, Souza et al. 2000, Kraus et al. 2002, Kraus
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livre (Boczek & Griffths 1994). Possuem apenas dois
pares de patas em todos os estagios do seu ciclo de vida
e apresentam tamanho corporal reduzido (0,1-0,3 mm),
fatores que parecem ser uma adaptagdo ancestral a
sobrevivéncia em microambientes vegetais (Westphal
1992, Lindquist & Oldfield 1996).

Os danos provocados pelos eriofideos em suas
hospedeiras sao causados pela secrecao salivar (Lindquist
& Oldfield 1996) e pela agao mecanica de alimentacao,
uma vez que eles inserem suas queliceras na parede celular
para sugar o suco das células epidérmicas. No caso das
galhas, a natureza do estimulo de indu¢@o nio é bem
conhecida, mas sabe-se que ao ser recebido pela planta,
ele desencadeia os eventos que levam a cecidogénese
(Westphal 1992).

Galhas foliares induzidas por eriofideos, geralmente,
apresentam-se como malformacgdes localizadas que
abrigam coldnias de individuos. O seu desenvolvimento
comega quando uma fémea madura se alimenta do tecido
vegetal (Oldfield 2005). Embora apresentem uma grande
diversidade estrutural e morfoldgica, alguns fatores parecem
ser comuns durante a formacao dessas galhas como, por
exemplo, a produ¢do de tricomas em excesso ao redor do
sitio de inducao (Westphal 1992, Boczek & Griffiths 1994).

Lantana camara L. (Verbenaceae), conhecida
popularmente como lantana, cambard, camard e chumbinho
(Brito et al. 2004), ¢ uma espécie ruderal que se propaga
rapidamente, sendo capaz de prosperar em condicdes
adversas de solo e temperatura (Sharma et al. 1988), podendo
causar impacto negativo a certos ambientes (Morton 1994).

A acarofauna associada a L. camara parece ser bastante
rica. Dentre os eriofideos associados a essa espécie, Aceria
lantanae Cook forma galhas nas folhas e nas inflorescéncias
de populagdes distintas (Palmer & Pullen 1995, Craemer
1996, Walter 1999, De La Torre & Almaguel 2004) e ja
foi considerado um agente promissor para o controle
bioldgico desta espécie vegetal (Craemer 1996).

Tendo em vista que a acdo do galhador altera o
desenvolvimento dos tecidos de um determinado 6rgao
vegetal, o estudo da ontogénese do érgio sadio, em
comparagdo com o galhado, permite determinar quais
eventos da morfogénese dos tecidos sao alterados pelo
galhador, levando a formacgao da galha.

Material e métodos

Folhas sadias e com galhas em diferentes estdgios de
desenvolvimento foram coletadas de individuos de Lantana
camara L. situados no loteamento do Condominio Pasargada,
municipio de Nova Lima, extremo sul da Regido Metropolitana
de Belo Horizonte, MG.

Cinqiienta galhas, escolhidas aleatoriamente, foram
medidas com paquimetro e, de acordo com a medida do
maior didmetro, agrupadas em quatro classes de tamanho,
que caracterizam os estdgios de indugdo, crescimento e
desenvolvimento, maturacdo e senescéncia. Dez galhas de
cada estdgio foram diafanizadas em solu¢@o de hidréxido
de potédssio 10% (Kraus & Arduin 1997), maceradas
individualmente entre lamina e laminula contendo uma gota
de glicerina e levadas ao microscépio de luz para a contagem
do numero de indutores. O indice de correlacdo entre o
tamanho da galha e o nimero de indutores foi calculado
utilizando o software JMP 5.0 (SAS Institute Inc. 2002).

Registros em Microscopia Eletronica de Varredura (MEV)
foram feitos com amostras fixadas em glutaraldeido 2,5% em
tampao fosfato 0,1 M (pH 7,2), pés-fixadas em tetréxido de
6smio 1% por 2 horas, desidratadas em série acetonica (O’Brien
& McCully 1981), secas em aparelho de ponto critico e
metalizadas com ouro. A andlise e captura das imagens foi
feita em microscdpio eletrdnico de varredura (Jeol — JEM 6060).

Para as andlises anatomicas, amostras de folhas sadias
do primeiro ao quarto n6 abaixo do dpice e das galhas foliares
nos quatro estdgios de desenvolvimento foram fixadas em
FAA com etanol 50% (Johansen 1940). O material foi
desidratado em série butilica tercidria e incluido em Paraplast®
(Kraus & Arduin 1997). Secdes transversais a folha foram
submetidas a colora¢do com mistura de safranina e azul de
astra 1%, 2:8 (Kraus & Arduin 1997) e montadas com
Entellan®. Se¢des obtidas & mao livre foram submetidas a
reacdo com solucdo saturada de vermelho B de Sudan (Jensen
1962) para verificar a presenca de substancias lipidicas.

Para quantificar as principais diferencas anatdmicas
foram feitas medidas, utilizando o software Motic Images
2000 (M-O IGCorp, 1999-2000), dos seguintes caracteres para
folhas sadias: espessura total da ldmina foliar, das células
epidérmicas da face adaxial, do parénquima clorofiliano e
das células epidérmicas da face abaxial. Cada item foi medido
em cinco secgoes de seis folhas diferentes para cada né. Para
as galhas foram medidas: espessura total da galha, das células
epidérmicas da face adaxial, do tecido parenquimatico e das
células epidérmicas da face abaxial de seis galhas diferentes
para cada classe de tamanho. Diferencas significativas entre
os dados obtidos foram verificadas através do teste de Tukey
(P < 0,05), utilizando o software JMP 5.0 91 (Sas Institute
Inc. 2002).

Resultados

As galhas causadas por Aceria lantanae Cook em
Lantana camara L. apresentam-se distribuidas
aleatoriamente sobre a folha (figura 1), formando projecdes
irregulares e esbranquicadas que se projetam para ambas
as faces (figura 2).

A folha sadia no primeiro né apresenta-se densamente
coberta por tricomas tectores e glandulares. Em vista
frontal, percebe-se a irregularidade da face adaxial
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devido a presenca de sulcos formados sobre as nervuras
(figura 3). Em secdo transversal, a protoderme € formada
por uma camada de células basicas de citoplasma denso,
nucleo e nucléolo distintos. O meristema fundamental,
naregido internervural, possui quatro camadas de células
semelhantes as da protoderme (figura 4). As nervuras
de primeira e segunda ordem formam protuberancias
cilindricas na face abaxial da folha e apresentam corddes
de procambio de formato circular que ocupam a metade
superior da nervura. Na face abaxial, trés camadas de células
de meristema fundamental formam o cértex (figura 5).

No segundo nd, em vista frontal, observa-se que os
tricomas ainda apresentam-se densamente distribuidos
e as células bdsicas apresentam paredes anticlinais
retilineas. Os tricomas tectores consistem em uma célula
alongada de parede ornamentada em cuja base se
dispdem, radialmente, quatro a oito células que o projetam
levemente acima das demais células epidérmicas (figura
6). Em secio transversal, as células protodérmicas comuns
apresentam-se maiores na face adaxial (figura 7). As
células que formam a primeira camada de meristema
fundamental, adjacente a protoderme da face adaxial,
apresentam-se alongadas anticlinalmente (figura 7),
provocando um aumento significativo na espessura do
mesofilo, bem como, na espessura total da folha (tabela
1). Nas nervuras de primeira e segunda ordem, o cordao
procambial adquire a forma de arco e as células corticais
se dividem originando 6 a 7 camadas (figura 8).

Nas folhas do terceiro nd, em vista frontal, os
estomatos e tricomas apresentam-se diferenciados e com
distribuicao menos densa (figura 9). Em secio transversal,
as células protodérmicas bésicas apresentam citoplasma
hialino e nicleos inconspicuos, sendo que na face adaxial
apresentam as paredes mais alongadas no sentido
periclinal (figura 10). A camada de células do meristema
fundamental adjacente a epiderme da face adaxial divide-
se periclinalmente, originando o parénquima palicddico
com duas camadas de células alongadas justapostas. Logo
abaixo dessas camadas, é possivel distinguir a presenca
de idioblastos e entre as trés camadas de meristema
fundamental restantes, estdo os feixes procambiais em
diferenciacio, circundados pela endoderme (figura 10).
A espessura do meristema fundamental aumentou
significativamente, assim como, a espessura total da folha
(tabela 1). Nas nervuras de primeira e segunda ordem,
hd um aumento do calibre do feixe e o cértex mantém-se
semelhante aquele das folhas de segundo n6 (figura 11).

No quarto nd, em vista frontal, as células basicas
apresentam paredes anticlinais sinuosas (figura 12).
Estomatos estio presentes em ambas as faces da folha, porém
sa0 mais numerosos e mais visiveis na face abaxial (figura

13). Em sec¢ao transversal, as células basicas apresentam
dimensdes homogéneas (figura 14). O mesofilo é
dorsiventral e as duas camadas de células de parénquima
palicddico mostram-se levemente mais alongadas em
relacdo ao terceiro nd. As outras trés camadas formam
o parénquima esponjoso. A espessura do mesofilo atinge
sua dimensao maxima, sendo significativamente maior
que o observado nas folhas do terceiro n6 (tabela 1). Feixes
colaterais, posicionados logo abaixo do parénquima
palicadico estdo envolvidos pela endoderme (figura 14).

O primeiro estigio de desenvolvimento da galha, a
inducdo, inicia-se quando Aceria lantanae se aloja em
um dos sulcos formados sobre as nervuras levando a
um intumescimento ao redor do ponto de indugao (figura
15). Nesse ponto, as células epidérmicas da face adaxial
apresentam paredes anticlinais alongadas e divisdes
celulares nos sentidos anti e periclinal (figura 16), a
espessura desta camada torna-se significativamente maior
que a espessura da epiderme de uma folha sadia (tabela
1). O sistema fundamental apresenta-se indiferenciado,
como resultado da hiperplasia das células parenquimaéticas
que se dividiram em diversos planos (figura 17). Aespessura
do sistema fundamental torna-se significativamente
maior do que o observado na folha sadia (tabela 1).

A fase de crescimento e desenvolvimento, relativa
ao segundo estdgio da galha, é caracterizada pela
formacdo de uma camara ninfal (figura 18) revestida
internamente pelo tecido nutritivo originado da hiperplasia
da epiderme da face adaxial. Na epiderme da face
abaxial, em secdo transversal, observa-se hiperplasia
(figura 19) e o aumento significativo em espessura em
relacdo a folha sadia (tabela 1). As células que formam
a base dos tricomas tectores também apresentam
hiperplasia (figura 19), tornando esses tricomas mais
proeminentes. O sistema fundamental apresenta-se
homogéneo (figura 18) e sua espessura, bem como a
espessura total da estrutura, aumenta significativamente
(tabela 1). Feixes vasculares neoformados sdo observados
entre as células do sistema fundamental (figura 20).

Na fase de maturacio ou terceiro estagio, a epiderme
adaxial apresenta uma grande densidade de tricomas
tectores (figura 21), muitos deles multicelulares devido
a hiperplasia da célula apical (figura 22). Em secio
transversal, o tecido nutritivo apresenta emergéncias
formadas pela hiperplasia da epiderme e do sistema
fundamental adjacente, entre as quais individuos de A.
lantanae se alimentam (figura 23). As células que
compdem o sistema fundamental homogéneo apresentam
poucos cloroplastos e ndo hé diferenciacao dos idioblastos
secretores. A face abaxial da galha apresenta numerosas
emergéncias de dimensdes variadas (figura 24). A
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Figuras 1-2. Galhas foliares induzidas por Aceria lantanae em Lantana camara. 1. Planta apresentando galhas (seta). 2. Folha
infestada por numerosas galhas. Figuras 3-8. Ontogénese das folhas sadias de Lantana camara. 3-5. Primeiro né. 3. Protoderme
densamente coberta por tricomas e presenga do sulco sobre nervura (seta), face adaxial (MEV). 4-5. Se¢des transversais. 4.
Aspecto geral mostrando protoderme uniestratificada com tricomas e meristema fundamental com quatro camadas de células.
5. Nervura de primeira ordem com corddo procambial de formato circular. 6-8. Segundo né. 6. Protoderme mostrando
células basicas com paredes anticlinais retilineas (seta), tricomas tectores simples com células bésicas radialmente dispostas
na base, face adaxial (MEV). 7-8. Sec¢des transversais. 7. Aspecto geral evidenciando camada adaxial do meristema
fundamental apresentando alongamento anticlinal. 8. Nervura de primeira ordem com corddo procambial em forma de
arco. Barra = 1 cm (1-2), 100 um (3), 50 um (4-8).
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Tabela 1. Andlise histométrica dos estagios de desenvolvimento da folha sadia e das galhas de Lantana camara induzidas
por Aceria lantanae (média em pm + desvio padrdo). Médias seguidas da mesma letra na mesma coluna ndo diferem entre
si pelo teste de Tukey (P < 0,05).

Table 1. Histometrical analysis of the developmental stages of the healthy leaves and galls of Lantana camara induced by
Aceria lantanae (average in um =+ standard deviation). Means followed by the same letter in the same column are not
significantly different based on the Tukey test (P < 0,05).

Estagio de desenvolvimento Epiderme adaxial Epiderme abaxial Parénquima Lamina foliar
Folha sadia
1°N6 203+24c¢ 194+27c¢ 955+ 8,6h 139,1 £ 11,2 h
2°N6 243+39c¢ 214+36¢ 160,7+ 159 g 2109+ 15,7 ¢
32 Né6 26,6 +4,6 ¢ 23,1 +34c¢ 2554 £226f 308,1 +22,2 f
4° N6 270+32¢ 23,8+35¢ 313,7+340e 358,5+34,0¢
Galhas
Inducido 693+ 144 a 495+ 157b 4429 +129,7d 567,8 +137,9d
Crescimento e desenvolvimento 66,5+ 11,5 a 64,6+ 78a 863,6 + 263,8 ¢ 987,1 +2622 ¢
Maturagdo 5641240 60,5149 a 1033,0 £ 1359 b 1132,4 + 1422 b
Senescéncia 53,7+ 4,6b 61,0+ 35a 1323,4 + 199,6 a 1421,0 = 201,3 a

espessura do sistema fundamental, assim como a
espessura total da galha aumenta e chega a dobrar em
relacdo a fase de indugdo e triplicar em relac@o a folha
sadia (tabela 1). No sistema vascular da nervura atacada,
bem como naquele das nervuras proximais, nota-se
alteracdo na disposi¢cdo dos tecidos que deixam de
apresentar arranjo circular ou em arco (figura 25).

A fase de senescéncia, ou quarto estigio de
desenvolvimento da galha, representa a amplitude méaxima
de reacdo. O tecido nutritivo possui regides de cicatrizacao
caracterizadas pelo acimulo de suberina nas paredes
periclinais externas (figura 26) e a espessura desse tecido
torna-se reduzida em relacdo a fase de inducio (tabela 1).
Tanto a espessura do sistema fundamental quanto a espessura
total da estrutura apresentam proporgdes significativamente
maiores do que no estdgio de maturacdo (tabela 1).

A contagem do nimero de indutores por galha mostrou
que o aumento em didmetro da galha a cada estdgio de
desenvolvimento, € acompanhado pelo aumento no nimero
médio de indutores por camara ninfal (tabela 2) e o

Tabela 2. Galhas foliares induzidas por Aceria lantanae em
Lantana camara. Médias do maior didmetro e do niimero
de individuos por galha em cada estagio de desenvolvimento
(média + desvio padrdo). Médias seguidas da mesma
letra ndo diferem significativamente pelo teste de Tukey
(P < 0,05).

Table 2. Leaf galls induced by Aceria lantanae in Lantana
camara. Means of the larger diameter and number of
individuals per gall in each developmental stage (average +
standard deviation). Means followed by the same letter in
the same column are not significantly different based on the
Tukey test (P < 0,05).

Estagio de Maior Nimero de

desenvolvimento didmetro (mm) indutores

Indugéo 1,72 +0,21d 52+ 1,8d

Crescimento e 2,53 +0,24 ¢ 152+ 13¢
Desenvolvimento

Maturacao 3,41 £0,28 b 60,0+ 11,6 b

Senescéncia 441 £0,27 a 113,8 £ 31,1 a

coeficiente de correlacdo entre esses dados € alto (0,99).

Figures 1-2. Leaf galls induced by Aceria lantanae in Lantana camara. 1. Plant with galls (arrow). 2. Leaf infested by
numerous galls. Figures 3-8. Ontogenesis of the healthy leaves of Lantana camara. 3-5. First node. 3. Protodermis densely
covered with trichomes and the furrow above the vascular bundle (arrow), adaxial surface (SEM). 4-5. Transverse sections.
4. General aspect showing single-layered protodermis with trichomes and four-layered ground meristem. 5. First order vein
with circular procambial bundle. 6-8. Second node. 6. Epidermis showing ordinary cells with rectilinear anticlinal walls
(arrow), non-glandular trichomes, with radially arranged common cells in the base, adaxial surface (SEM). 7-8. Transverse
sections. 7. General aspect with the adaxial layer of ground meristem anticlinally elongated. 8. First order vein with arch
shaped procambial bundle. Bar = 1 cm (1-2), 100 um (3), 50 pm (4-8).
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Figuras 9-14. Ontogénese das folhas sadias de Lantana camara. Terceiro n6. 9. Protoderme com estdmatos (seta), tricomas
tectores e tricomas glandulares, face abaxial (MEV). 10-11. Secdes transversais. 10. Aspecto geral mostrando protoderme
com células expandidas, divisdo periclinal da camada adaxial do meristema fundamental, feixes procambiais envolvidos
pela endoderme (circulo pontilhado) e idioblastos ( ). 11. Nervura de primeira ordem mostrando ampliacdo do calibre do
feixe vascular. 12-14. Quarto n6. 12. Células bdsicas com paredes anticlinais sinuosas e tricomas tectores, face adaxial
(MEV). 13. Estdmatos (seta), tricomas tectores e glandulares, face abaxial (MEV). 14. Secédo transversal mostrando mesofilo
dorsiventral. Barra = 50 pm.

Figures 9-14. Ontogenesis of the healthy leaves of Lantana camara. 9-11. Third node. 9. Epidermis showing stomata
(arrow), non-glandular trichomes, and glandular trichomes, abaxial surface (SEM). 10-11. Transverse sections. 10. General
aspect showing protodermis with expanded cells, periclinal division of the adaxial layer of ground meristem, procambial
bundles with endodermis (dotted circle) and idioblasts ( ). 11. First order vein showing enlargement of the vascular bundle.
12-14. Fourth node. 12. Epidermis showing ordinary cells with wavy anticlinal walls, and non-glandular trichomes, adaxial
surface (SEM). 13. Stomata (arrow), non-glandular, and glandular trichomes, abaxial surface (SEM). 14. Transverse section
showing dorsiventral mesophyll. Bar = 50 um.



Revista Brasil. Bot., V.32, n.2, p.271-282, abr.-jun. 2009 277

Figuras 15-20. Ontogénese das galhas de Aceria lantanae em folhas de Lantana camara.15-17. Estigio de inducdo, secdes
transversais. 15. Nervura atacada mostrando o intumescimento da regido lateral. 16. Hiperplasia da epiderme da face adaxial
(seta). 17. Indutor ( * ) alojado sobre a epiderme da face adaxial e hiperplasia do parénquima adajcente (seta). 18-20. Estagio
de crescimento e desenvolvimento, se¢des transversais. 18. Camara ninfal com presenca de eriofideos e sistema fundamental
homogéneo. 19. Hiperplasia da epiderme da face abaxial e das células basais dos tricomas tectores (seta) e presenca de
emergéncias. 20. Tecido nutritivo e neoformacio de feixes vasculares em meio ao sistema fundamental (circulo pontilhado).
(SF = sistema fundamental; CN = camara ninfal; EM = emergéncias). Barra = 100 um (15), 50 um (16-20).

Figures 15-20. Ontogenesis of Aceria lantanae galls in Lantana camara leaves.15-17. Induction stage, transverse sections.
15. Attacked vein showing lateral swelling. 16. Hyperplasia of the epidermis of the adaxial surface (arrow). 17. Inducer ( * )
positioned above the adaxial epidermis and hyperplasia of the adjacent parenchyma (arrow). 18-20. Growth and development
stage, transverse sections. 18. Nymphal chamber with eriophids, and homogeneous ground system. 19. Hyperplasia of the
abaxial epidermis, and basal cells of the non-glandular trichomes (arrow), and the presence of emergencies. 20. Nutritive
tissue, and neoformation of vascular bundles between the ground system (dotted circle). (SF = ground system; CN = nymphal
chamber; EM = emergencies). Bar = 100 um (15), 50 um (16-20).
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Figuras 21-26. Ontogénese das galhas de Aceria lantanae em folhas de Lantana camara. 21-25. Estigio de maturacgdo.
21. Grande densidade de tricomas tectores revestindo a galha (MEV). 22. Tricomas tectores multicelulares (seta) (MEV).
23-25. Se¢des transversais. 23. Eriofideos ( * ) se alimentam entre as emergéncias, no interior da cimara ninfal. 24. Emergéncias
se projetam para a face abaxial da galha. 25. Feixe vascular desorganizado. 26. Estagio de senescéncia. Secao transversal
mostrando cicatrizag@o do tecido nutritivo. (CN = camara ninfal; EM = emergéncias). Barra = 200 um (21), 100 um (24, 26),
50 um (22, 23, 25).

Figures 21-26. Ontogenesis of Aceria lantanae galls in Lantana camara leaves. 21-25. Maturation stage. 21. Great densitiy of
non-glandular trichomes covering the gall (SEM). 22. Multicellular non-glandular trichomes (arrow) (SEM). 23-25. Transverse
sections. 23. Eriophids ( * ) feeding between emergencies, inside the nymphal chamber. 24. Emergencies projecting to the
abaxial face of the gall. 25. Altered vascular bundle. 26. Senescence stage. Transverse section showing cicatrisation of the
nutritive tissue. (CN = nymphal chamber; EM = emergencies). Bar = 200 um (21), 100 um (24, 26), 50 um (22, 23, 25).
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Discussao

A ontogénese foliar de Lantana camara L. € similar
aos padrdes descritos na literatura para folhas simples
(Fahn 1990, Glover 2000).

O sistema de revestimento da folha sadia € constituido
por uma camada de células em todos os estagios de
desenvolvimento. Nessas células, as divisdes ocorrem
sempre no sentido anticlinal e cessam a partir do terceiro
nd, quando comeca a expansdo e a diferenciacio.
Inicialmente, essas células possuem paredes anticlinais
retas e apds a expansao, esta face parietal torna-se sinuosa,
refletindo uma adaptagdo a expansao foliar em diversas
direcdes e permitindo o aumento da superficie de contato
entre as células (Glover 2000).

Tricomas tectores e glandulares apresentam-se
densamente dispostos no primeiro nd, e sua densidade
vai diminuindo com a expansdo e diferenciagdo das
células bésicas. Segundo Fahn (1990) e Glover (2000), a
diferenciacdo dos tricomas ocorre enquanto as células
basicas ainda estdo em processo de divisdo e antes da
diferenciagao dos demais sistemas de tecidos, o que explica
sua maior densidade em folhas jovens. Ainda segundo
estes autores, a epiderme € um tecido multifuncional, com
importante papel nas relagdes hidricas, defesa e atracao
de polinizadores. Tais fun¢des sdo desempenhadas por
diferentes células especializadas que atuam simultaneamente
e que se diferenciam cedo na protoderme, em padrdes e
freqiiéncias significativas do ponto de vista adaptativo
(Glover 2000).

Os sistemas fundamental e vascular de L. camara
se desenvolvem a partir de quatro camadas de células
meristematicas, cujo arranjo estratificado e regular permite
tracar a origem do parénquima clorofiliano palicadico e
esponjoso e das iniciais procambiais. A histogénese da
folha de L. camara segue o padrio descrito por Foster
(1936) para Nicotiana tabacum L., onde a camada
adaxial do meristema fundamental origina o parénquima
pali¢adico, as camadas medianas originam o procimbio
e o parénquima esponjoso mediano, e a camada abaxial
origina o parénquima esponjoso abaxial. E importante
ressaltar que no terceiro né observa-se a diferenciagao
de idioblastos a partir do meristema fundamental,
originando estruturas secretoras de terpendides cuja
origem ontogenética e possivel relacdo com herbivoria
foram descritas por Moura et al. (2005).

Em L. camara, tal como no modelo proposto para
N. tabacum, corddes de procambio se desenvolvem logo
abaixo da camada adaxial e originam os feixes
vasculares (Fahn 1990). O sistema vascular se diferencia
primeiramente na nervura de primeira ordem e sua forma

muda de semicircular para arco com o aumento do
nimero de camadas.

As modificagdes estruturais decorrentes da formagao
das galhas causadas por Aceria lantanae Cook em folhas
de L. camara assemelham-se as descri¢des de galhas
causadas por outros eriofideos (Arnold 1968, Westphal
1992, Boczek & Griffths 1994, Kane et al. 1997, Rancic
& Petanovic 2002).

A indug@o ocorre com o alojamento do indutor no
sulco formado sobre as nervuras, na face adaxial da folha.
Arnold (1968) e Rancic & Petanovic (2002) descrevem
galhas causadas por Aceria malherbae sobre a nervura
de primeira ordem em folhas de Convolvulus arvensis
L., e por eriofideos ndo identificados em Urtica ferox G.
Forst., respectivamente, também com o ostiolo voltado
para a face adaxial. Tais observacdes sugerem que a
indug@o ocorreria comumente na face adaxial das folhas
atacadas, contrariando o proposto por Edwards & Wratten
(1980), segundo os quais € na superficie abaxial da folha
que se encontram condi¢cdes microclimdticas menos
estressantes, sendo esta a preferida pelos indutores de
galhas como local de indugdo. De fato, muitos autores
descrevem a inducgao de galhas nesta face, tanto causadas
por eriofideos (Kane et al. 1997, Rancic & Petanovic 2002)
como por insetos (Kraus et al. 1996, Souza et al. 2000).

As folhas de L. camara apresentam tricomas
tectores desde os primoérdios foliares até a fase total de
expansdo em ambas as faces, deste modo, as condicdes
microcliméticas sao similares tanto na face adaxial como
na abaxial. Uma vez que os sulcos sdo formados sobre
as nervuras na face adaxial das folhas, pressupde-se que
estes favorecam o estabelecimento do acaro.

O inicio do desenvolvimento das galhas caracteriza-se
por uma sucessao de sistemas de reconhecimento entre
o herbivoro e a planta hospedeira (Rohfritsch 1992), e
este reconhecimento se dd inicialmente na superficie
da planta. Muito embora os tricomas tectores sejam
interpretados como uma defesa mecénica contra
herbivoria (Levin 1973, Johnson 1975, Fernandes 1994,
Lucas et al. 2000), é provavel que a pubescéncia tenha
grande importancia na escolha da planta hospedeira e
no estabelecimento do galhador. Altas densidades de
tricomas tectores atuam na manutencdo de um micro-
ambiente imido, prevenindo a perda excessiva de dgua
e refletindo a luz solar (Johnson 1975). Além do
favorecimento garantido pelos tricomas, € provavel que
nos sulcos formados sobre as nervuras das folhas de L.
camara, o microclima seja ainda menos estressante, o
que propicia o alojamento do indutor A. lantanae cujas
dimensdes corporais sdo diminutas, como apontado por
Oldfield (2005).
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O grau de diferenciaco dos tecidos foliares também
é um fator que influencia a indugdo das galhas causadas
por eriofideos. Boczek & Griffths (1994) afirmam que
ainducdo de galhas por este tdxon ocorre exclusivamente
nos tecidos embriondrios das plantas, mas para Westphal
(1992), a formacao dessas galhas ocorre em tecidos
imaturos, mas com células ja determinadas e assim como
outros indutores, os eriofideos promovem a redeterminacao
destas células. Galhas em fase de indugao sio observadas
em folhas de L. camara cujos tecidos ja se apresentam
diferenciados, o que ndo impede que alteracdes celulares
determinantes para o inicio da formacao das galhas tais
como hiperplasia e desdiferenciacdo ocorram. Alteracoes
nos sistemas de tecidos da folha sdo primeiramente
observadas na epiderme da face adaxial, cujas células
se tornam significativamente mais altas que aquelas da
folha sadia e onde ocorre um aumento nas divisodes
anticlinais e ainda esparsas divisdes no sentido periclinal.
A acdo direta do galhador sobre a epiderme adaxial
provoca hiperplasia, mas o plano de divisao predominante,
na resposta cecidogénica, € similar ao padrao normal de
diferenciacdo foliar.

Embora néo sofra a acdo direta do galhador, a
epiderme da face abaxial mantém o mesmo padrio de
resposta, provavelmente devido a continuidade deste
tecido no corpo vegetal (Fahn 1990). Apés a indugao,
tem-se a formagao de um amplo campo cecidogénico onde
a acdo do galhador gera uma resposta no tecido como
um todo (Mani 1964).

Diferentemente do sistema de revestimento, o
sistema fundamental da galha apresenta divisdes em
diferentes planos. Na folha sadia, as divisdes celulares
ocorrem apenas no sentido anticlinal com excegdo da
camada adaxial que se divide periclinalmente no terceiro
né. Deste modo, a acdo do galhador sobre o sistema
fundamental interrompe as divisdes em angulo reto com
a superficie da folha apontadas por Steeves & Sussex
(1989) como predominantes. Além disso, o parénquima
da galha € homogéneo, com poucos cloroplastos, originado
de divisdes periclinais e anticlinais dos parénquimas
palicddico e lacunoso, o que resulta inicialmente na
formag@o de pequenas proeminéncias ao redor da nervura
atacada, envolvendo o indutor. Posteriormente, o sistema
fundamental torna-se constituido por um tecido de
protecdo para os indutores e sua prole presentes na camara
ninfal. Isto indica que houve também uma mudanca
funcional deste tecido que deixa de exercer sua fungao
primordial, a fotossintese (Mani 1964, Rohfritsch 1992).

Na fase de desenvolvimento e crescimento das galhas,
observa-se o aumento significativo da espessura total
da estrutura; nessa regido o mesofilo atinge mais que o

dobro em comparagdo a folha sadia. Este aumento da
espessura do mesofilo também foi observado por Rancic
& Petanovic (2002) para galhas de Aceria malherbae
em folhas de Convolvulus arvensis. A hiperplasia e
hipertrofia do mesofilo e da epiderme levam a formacgao
da camara ninfal devido ao dobramento da lamina foliar.
O mesofilo indiferenciado é permeado pelos feixes
vasculares preexistentes e por feixes neoformados a
partir da desdiferenciacio e rediferenciacdo de células
do sistema fundamental, indicando aumento no aporte
de nutrientes (McCrea et al. 1985, Larson & Whitham
1997).

A camara ninfal € revestida internamente pelo tecido
nutritivo, formado por células com caracteristicas
meristematicas, tipicas em galhas causadas por eriofideos
(Arnold 1968, Westphal 1992, Boczek & Griffiths 1994,
Kane et al. 1997, Rancic & Petanovic 2002). Embora
Arnold (1968) tenha sugerido que tecido nutritivo nao
seja 0 nome mais apropriado para essa camada de células
pouco diferenciadas, o fato de os eriofideos se alimentarem
de seu contetudo torna coerente tal denominagao sensu
Westphal er al. (1981).

Na fase de maturagdo, observa-se uma ampliacao
da galha em relacdo ao ponto inicial de indugdo. O
nimero de eriofideos aumenta, em relacio ao estagio de
inducdo, devido a reprodugao dos individuos no interior
da galha, deste modo € possivel observar ovos, ninfas e
adultos em uma mesma camara ninfal (Westphal 1992,
Boczek & Griffiths 1994). O alto grau de hiperplasia
leva a formagao de emergéncias que se projetam para a
camara ninfal, onde indutores, em diferentes fases de
desenvolvimento se alimentam, numa ampliacdo do
tecido nutritivo. A diferencia¢do das emergéncias € tanto
maior quanto mais proximo aos sitios de alimentag¢ao
dos eriofideos, denotando a ag¢do de diversos campos
cecidogénicos (Mani 1964).

O revestimento externo da galha, em fase de
maturacao, é caracterizado por alteragdes na densidade
e no tipo morfogénico dos tricomas tectores. Tal fato se
deve, provavelmente, a ndo expansao das células bdsicas,
que se mantém com caracteristicas meristematicas, e a
formacao de novos tricoblastos. O estimulo a formagao
de tricomas € uma caracteristica marcante nas galhas
causadas por eriofideos, cujo revestimento é comumente
referido na literatura com o nome de erinea (Westphal
1992, Boczek & Griffiths 1994). A alteracdo no tipo
morfogénico se dd do simples ndo glandular para o
unisseriado ou ramificado pluricelular confirmando as
observacdes de Moura et al. (2008).

As nervuras preexistentes na folha sofreram a acao
do campo cecidogénico e perderam o padrio de organizagio



Revista Brasil. Bot., V.32, n.2, p.271-282, abr.-jun. 2009 281

do xilema e floema devido a hiperplasia das células do
parénquima vascular, corroborando o observado por
Moura et al. (2008) tanto para galhas de A. lantanae
como para aquelas de Schismatodiplosis lantanae, um
Diptera. Somados as nervuras preexistentes, os feixes
neoformados contribuem para a expansdo do sistema
vascular da galha que, conectado ao sistema vascular do
restante da folha, permite um maior aporte de nutrientes
para a estrutura, sendo de vital importincia para a
manutencio do indutor (McCrea et al. 1985, Larson &
Whitham 1997) e do tecido nutritivo (Bronner 1992).

A presenca de um tecido de cicatrizacio na regiao
do tecido nutritivo das galhas de A. lantanae indica a
fase de senescéncia, sugerindo que, apds a galha ter
atingido certo grau de desenvolvimento, os indutores
cessam sua atividade alimentar e, provavelmente, vao sair
e infestar novas folhas, como sugere Westphal (1992).
A deposicio de suberina nas paredes celulares ndo é
uma caracteristica presente na folha sadia de L. camara,
e neste caso, indica uma resposta de impermeabilizacao
do tecido atacado, visando a protecdo contra a entrada de
fungos ou outros patégenos, ou ainda o fim da atividade
alimentar dos indutores (Moura et al. 2008). A deposi¢ao
de suberina nas paredes celulares, comum nos processos
de cicatrizacdo celular (Fahn 1990), também pode ser
um indicio de estresse oxidativo como apontado por
Razem & Bernards (2003).

O crescente nimero de eriofideos desde o estdgio
de inducgdo até a senescéncia, bem como o aumento da
espessura total da estrutura, indica uma relacdo direta
entre o nimero de indutores e o tamanho da galha. O
principal fator envolvido na indugdo das galhas causadas
por eriofideos € a acdo mecanica de alimentagdo, e apos
este estimulo a sucessao de alteracdes leva a formacgao
das galhas (Westphal 1992). Moura et al. (2008) relatam
a ocorréncia de transformacgdes celulares em sitios
dispersos, causando diversos graus de intumescéncia.
Desta forma, é provavel que o grau de desenvolvimento
da galha também esteja relacionado com o nimero de
individuos no interior da camara, ja que muitos individuos
se alimentando a0 mesmo tempo, em pontos diferentes,
geram a agdo de varios campos cecidogénicos.

O morfotipo das galhas causadas por A. lantanae
em L. camara é simples, sem grandes especializacdes
quando comparado a outros sistemas galhador-planta,
como aqueles de Cecidomyiidae e Cynipidae. O
acompanhamento ontogenético dessas alteracdes mostrou
divergéncia em relacdo aos eventos da ontogénese de
uma folha sadia, indicando que o galhador estimula a
potencialidade das células nos trés sistemas de tecidos.
A morfogénese da estrutura foliar laminar € alterada pelas

divisdes celulares em diversos planos, resultando no
formato verrucoso da galha. O arranjo dos tecidos antes
direcionados a funcdo de fotossintese passa a atuar na
garantia de um microambiente adequado e de fonte
nutricional para os individuos de A. lantanae.

O fim dos ciclos celulares estimulados pela acao
alimentar do indutor tem lugar com a suberizagao do tecido
nutritivo, evento que segundo Oldfield (2005) coincide
em alguns casos com a morte da fémea deutogina, ou
como observado em campo em virtude do limite imposto
pela idade da folha hospedeira de L. camara.

Referéncias bibliograficas

ARDUIN, M. & KRAUS, J.E. 1995. Anatomia e ontogenia
de galhas foliares de Piptadenia gonocantha (Fabales,
Mimosaceae). Boletim de Botanica da Universidade de
Sao Paulo 14:109-130.

ARNOLD, B.C. 1968. Structure and growth of mite-induced
galls of Urtica ferox Forst. F. Phytomorphology 18:
60-63.

BOCZEK, J.D. & GRIFFTHS, D. 1994. Structure and
systematics of eriophyid mites (Acari: Eriophyoidea)
and their relationship to host plants. /n Plant galls:
organisms, interactions, populations. (M.A.J. Williams,
ed.). Clarendon Press, New York, p.119-129.

BRITO, M.F,, TOKARNIA, C.H. & DOBEREINER, J. 2004.
Toxidez de diversas lantanas para bovinos e ovinos no
Brasil. Pesquisa Veterindria Brasileira 24:153-159.

BRONNER, R. 1992. The role of nutritive cells in the nutrition
of Cynipids and Cecidomyiids. /n Biology of insect-
induced galls. (J.D. Shorthouse & O. Rohfritsch, eds.).
Oxford University Press, New York, p.118-140.

CRAEMER, C. 1996. Eriophyoidea (Acari) associated with
Lantana camara L., with descriptions of two new
species. African Plant Protection 2:59-66.

DE LA TORRE, PE. & ALMAGUEL, L. 2004. Dafios
causados por Aceria lantanae (Cook 1909) (Acari:
Eriophyidae) sobre Lantana camara L. (Verbenaceae)
en condiciones controladas. Fitosanidad 8:63-66.

EDWARDS, PJ. & WRATTEN, S.D. 1980. Ecology of insect-
plant interactions. The Camelot Press, Southampton.

FAHN, A. 1990. Plant anatomy. Pergamon Press, Oxford.

FERNANDES, GW. 1994. Plant mechanical defenses against
insect herbivory. Revista Brasileira de Entomologia
38:421-433.

FOSTER, A.S. 1936. Leaf differentiation in angiosperms.
Botanical Review 2:349-372.

GLOVER, B.J. 2000. Differentiation in plant epidermal
cells. Journal of Experimental Botany 51:497-505.

JENSEN, W.A. 1962. Botanical histochemistry. Freeman,
San Francisco.

JOHANSEN, D.A. 1940. Plant microtechnique. Mac Graw
Hill, New York.



282 M. Z. D. Moura et al.: Ontogé€nese da folha e das galhas de Lantana camara

JOHNSON, H.B. 1975. Plant pubescence: an ecological
perspective. The Botanical Review 41:233-258.

KANE, N.A., JONES, C.S. & VUORISALO, T. 1997.
Development of galls on leaves of Alnus glutinosa and
Alnus incana (Betulaceae) caused by the Eriophyes
laevis (Nalepa). International Journal of Plant Sciences
158:13-23.

KRAUS, J.E., SUGIURA, H.C. & CUTRUPI, S. 1996.
Morfologia e ontogenia em galhas entomégenas de
Guarea macrophylla subsp. tuberculata (Meliaceae).
Fitopatologia Brasileira 21:349-356.

KRAUS, J.E. & ARDUIN, M. 1997. Manual basico de métodos
em morfologia vegetal. Editora da Universidade Federal
Rural do Rio de Janeiro, Seropédica.

KRAUS, J.E., ARDUIN, M. & VENTURELLI, M. 2002.
Anatomy and ontogenesis of hymenopteran leaf galls
of Struthanthus vulgaris Mart. (Lorantaceae). Revista
Brasileira de Botanica 25:449-458.

KRAUS, J.E., ISAIAS, R.M.S., VECCHI, C. &
FERNANDES, GW. 2003. Structure of insect galls on
two simpatric species of Chrysothamnus nauseosus
(Pall. ex Pursh) Britton (Asteraceae). Boletim de
Botanica da Universidade de Sdo Paulo 21:251-263.

LARSON, K.C. & WHITHAM, T.G. 1997. Competition between
gall aphids and natural plant sinks: plant architecture
affects resistance to galling. Oecologia 109:575-582.

LEVIN, D.A. 1973. The role of trichomes in plant defense.
The Quaterly Review of Biology 48:3-15.

LINDQUIST, E.E. & OLDFIELD, G.N. 1996. Evolution of
eriophyoid mites in relation to their host plants. In
Eriophyoid Mites — Their biology, natural enemies and
control. (E.E. Lindquist, M.W. Sabelis & J. Bruin, eds.)
Elsevier Science Publisher, Amsterdam, p.277-300.

LUCAS, PW., TURNER, LM., DOMINY, N.J. & YAMASHITA,
N. 2000. Mechanical defences to herbivory. Annals of
Botany 86:913-920.

MANI, M.S. 1964. Ecology of plant galls. Dr. Junk Publisher,
The Hague.

MANI, M.S. 1992. Introduction to cecidology. In Biology
of insect-induced galls. (J.D. Shorthouse & O. Rohfritsch,
eds.). Oxford University Press, New York, p.1-7.

MCCREA, K.D, ABRAHAMSON, W.G. & WEIS, A.E.
1985. Goldenrod ball gall effects on Solidago altissima:
C translocation and growth. Ecology 66:1902-1907.

MICRO-OPTIC INDUSTRIAL GROUP CORPORATION.
1999-2000. Motic Images 2000: version 1.2 CD-ROM.
Richmond, Canada.

MORTON, J. F. 1994. Lantana, or red sage (Lantana camara
L., Verbenaceae), notorious weed and popular garden
flower: some cases of poisoning in Florida. Economic
Botany 48:259-270.

MOURA, M.Z.D., ISAIAS, R.M.S. & SOARES, GL.G
2005. Ontogenesis of internal secretory cells in leaves
of Lantana camara L. (Verbenaceae). Botanical Journal
of the Linnean Society 148:427-431.

MOURA, M.Z.D.,ISAIAS, R.M.S. & SOARES, GL.G. 2008.
Species-specific changes in tissue morphogenesis induced
by two arthropod leaf gallers in Lantana camara L.
(Verbenaceae). Australian Journal of Botany 56:153-160.

OLDFIELD, G.N. 2005. Biology of gall-inducing Acari. In
Biology, ecology, and evolution of gall-inducing arthropods.
(A. Raman, C.W. Schaefer & T.M. Withers, eds.). Science
Publishers, Enfield, v.1. New Hempshire, p.35-58.

O’BRIEN, T.P. &« MCCULLY, M.E. 1981. The study of plant
structure principles and selected methods. Termarcarphi
PTX, Mellrime.

OLIVEIRA, D.C., CHRISTIANO, J.C., SOARES, GL.G
& ISAIAS, R.M.S. 2006. Rea¢des de defesas quimicas
e estruturais de Lonchocarpus muehlbergianus Hassl.
(Fabaceae) a acdo do galhador Euphaleurus ostreoides
Craf. (Hemiptera:Psyllidae). Revista Brasileira de
Botanica 29:657-667.

PALMER, W.A. & PULLEN, K.R. 1995. The phytophagous
arthropods associated with Lantana camara, L. hirsuta,
L. urticifolia and L. urticoides (Verbenaceae) in North
America. Biological Control 5:54-72.

RANCIC, D. & PETANOVIC, R. 2002. Anatomical alterations
of Convolvulus arvensis L. leaves caused by eriophyoid
mite Aceria malherbae Nuzz. Acta Entomologica Serbica
7:119-128.

RAZEM, F.A. & BERNARDS, M.A. 2003. Reactive oxygen
species production in association with suberization:
evidence for an NADPH-dependent oxidase. Journal
of Experimental Botany 54:935-941.

ROHFRITSCH, O. 1992. Patterns in gall development. /n Biology
of insect-induced galls. (J.D. Shorthouse & O. Rohfritsch,
eds.). Oxford University Press, New York, p.60-86.

SAS INSTITUTE INC. 2002. IMP 5.0: The statistical discovery
software. Cary, North Carolina, USA.

SHARMA, O.P., MAKKAR, H.P.S & DAWRA, R.K. 1988.
A review of the noxious plant Lantana camara. Novon
26:975-982.

SOUZA, S.C.P.M.,KRAUS, J.E., ISAIAS,R.M.S. & NEVES,
L.J. 2000. Anatomical and ultrastructural aspects of leaf
galls in Ficus microcarpa L. (Moraceae) induced by
Gynaikothrips ficorum Marchal (Thysanoptera). Acta
Botanica Brasilica 14:57-69.

STEEVES, T.A. & SUSSEX, .M. 1989. Patterns in plant
development. Cambridge University Press, Cambridge.

WALTER, D.E. 1999. Cryptic inhabitants of a noxious weed:
mites (Arachnida: Acari) on Lantana camara L. invading
forests in Queensland. Australian Journal of Entomology
38:197-200.

WESTPHAL, E., BRONNER, R. & LE RET, M. 1981. Changes
of leaves susceptible and resistant Solanum dulcamara
infested by the gall mite Eriophyes cladophthirus (Acarina,
Eriophyoidea). Canadian Journal of Botany 59:875-882.

WESTPHAL, E. 1992. Cecidogenesis and resistance phenomena
in mite-induced galls. In Biology of insect-induced galls.
(J.D. Shorthouse & O. Rohfritsch, eds.). Oxford University
Press, New York, p.157-170.



