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HAUSTORIO, HAUSTOR, APRESSORIO, EXTENSOR: GLOSSARIO ILUSTRADO SOBRE
PLANTAS PARASITAS E A PROBLEMATICA DAS HOMOLOGIAS DAS ESTRUTURAS DE
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Abstract — (Haustorium, haustor, holdfast, sinker: Illustrated glossary about parasitic plants and the issue of
structural homology of host-parasite connection structures). The parasitic life form in plants is associated with
the formation of an organ generically called haustorium, which is responsible for the connection between
parasite and host. The great diversity of parasitic species - about 1% of living angiosperms - added to the
diversity of potential hosts results in a multiplicity of structures, tissues and cell types peculiar to these
interactions. However, it is frequent to observe that all this morpho-anatomical variety is approached under the
use of few common terms and even with synonyms, but also with ambiguous terminology use and dubious or
ontogenetically unproven homology. The use of publications originally written in other languages than
Portuguese (i.e. English, mainly, Spanish, French, Italian, German), often being literally translated, dealing with
false cognates and other linguistics influences have also caused some confusion. In order to promote a clearer
and more precise use of terminology, in addition to performing a historical retrieval of original meanings, a
compilation and restructuring of terms was carried out in the way they have been approached, in order to
promote a better understanding of the nomenclature used. In addition, anatomical and ontogenetic studies have
been carried out and compiled from the literature, then re-analyzed under a phylogenetic perspective. Based on
our results and reflections, we present an illustrated and referenced glossary, with which we suggest a
standardization of more adequate terms in the description of the parasite-host interface of several families in
Portuguese language.

Key words: parasitic plants, Santalales, Orobanchaceae, Loranthaceae.

Resumo - (Haustério, haustor, apressorio, extensor: Glossério ilustrado sobre plantas parasitas e a
problematica das homologias das estruturas de conexdo parasita-hospedeira). A forma de vida parasitaria em
plantas esta associada a formagdo de um o6rgdo que pode ser genericamente denominado haustorio,
responsavel pela conexao entre parasita e hospedeira. A grande diversidade de espécies parasitas - cerca de
1% das angiospermas viventes - somada a diversidade de potenciais hospedeiras, resulta numa multiplicidade
de estruturas, tecidos e tipos celulares peculiares dessas interagfes. Entretanto, € frequente a observagao de
que toda esta variedade morfoanatémica seja abordada com o uso de poucos termos comuns e, até mesmo,
com sindnimos, mas também com uso ambiguo e em estruturas de homologia dubia ou ndo comprovada
ontogeneticamente. O uso de publicacdes originalmente em outras linguas que o portugués (i.e. inglés,
principalmente; espanhol; francés; italiano; aleméo), com tradugdes literais, falsos cognatos e outras influéncias
da linguistica também promoveram confus6es. De modo a promover uma utilizagdo mais clara e precisa, além
de realizar um resgate histérico das acepgfes originais dos termos, foi realizada uma compilagdo e
reestruturacéo de termos do modo como vém sendo abordados, de forma a promover um melhor entendimento
da nomenclatura utilizada. Adicionalmente, estudos anatémicos e ontogenéticos tém sido realizados e
confrontados com a literatura, e entdo resignificados sob uma perspectiva filogenética. Com base em nossos
resultados e reflexdes, apresentamos um glossério ilustrado e referenciado, com o qual sugerimos uma
padronizagdo de termos mais adequados na descricdo da interface parasita-hospedeira de diversas familias
em lingua portuguesa.

Palavras-chave: plantas parasitas, Santalales, Orobanchaceae, Loranthaceae.

Introducéo

A forma de vida parasitaria entre plantas
representa um fendbmeno ha muito tempo conhecido
pela humanidade. A primeira referéncia escrita a esse
tipo de plantas é atribuida ao filésofo grego Aristoteles
(384 — 322 A.C.), seguido por seu discipulo Teofrastus
(371 — 287 A.C.), os quais ressaltaram “a estranheza
de uma planta que cresce exclusivamente sobre outra
e ndo no solo” (Costea & Tardif 2004). Ainda nessa
época, que coincidiu com o surgimento da propria
Botanica e de éareas como a morfologia vegetal
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(Gongalves & Lorenzi 2011), outros autores, como O
general romano Plinius, o velho, também fizeram
mengdo a essas plantas (Schrenk 1894). Tais
observacBes referiam-se aos géneros atualmente
conhecidos como Cuscuta L. (Convolvulaceae) e
Cassytha Osbeck (Lauraceae), além das ervas-de-
passarinho, possivelmente Viscum L. (Santalaceae) ou
Loranthus Jacq. (Loranthaceae) (Mirande 1901,
Schrenk 1894).

Conforme desenvolveu-se a ciéncia Botanica,
0 interesse despertado por plantas parasitas foi
ampliado. Os arabes, inspirados pelo conhecimento
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grego, sao creditados por terem reintroduzido parte
desse conhecimento de volta a Europa, incluindo
nogbes bastante corretas sobre a forma de vida
parasitaria em plantas (Costea & Tardif 2004). A partir
do século XVIl, com as seminais publicacbes de
Linnaeus, o estudo sistematico da morfologia vegetal e
de diversas espécies de plantas se intensificou e se
expandiu (Gundersen 1918), embora ainda pairasse
uma visdo maniqueista e equivocada de interagdes
ecolégicas como o parasitismo. No século XVIIl, a
ideia divulgada pelo inglés Francis Bacon, de que
plantas parasitas surgiriam de um acumulo e extrusédo
de seiva da hospedeira (Costea & Tardif 2004) foi
retomada por Johannes Pfeiffer, discipulo de
Linnaeus, em sua publicacéo de 1759 (Schrenk 1894).

E a partir do trabalho intitulado “Teoria
Elementar da Botanica”, de Augustin de Candolle
(1813), obra que menciona o termo haustdrio pela
primeira vez na literatura, que o conhecimento sobre
plantas parasitas comecou a se solidificar. Ainda
assim, aspectos da morfologia e anatomia do corpo
vegetativo das parasitas e, principalmente, de sua
conexdo com a hospedeira, eram conhecidos para
poucas espécies. Estudos ontoldgicos detalhados,
como o de Koch (1874), eram ainda mais raros.
Publicagbes abordando mais de uma espécie
apresentavam perspectivas menos detalhadas e
puramente descritivas. Exemplos incluem o trabalho
de Decaisne (1846) sobre Cuscuta e Cassytha, e 0
trabalho de Granel (1887) sobre Cuscuta epithymum
(L.) L. e trés espécies parasitas de raiz (Orobanche
minor Sm., Orobanchaceae; Osyris alba L. e Thesium
divaricatum Jan ex Mert. & Koch, Santalaceae s.l.).

Embora houvesse pouca énfase a efetiva
comparagcdo entre espécies, estes estudos ja
ofereciam uma primeira constatacdo: alguns tecidos e
tipos celulares componentes do haustério podem estar
presentes apenas durante determinada fase da vida
da parasita sem que tais alteracdes decorrentes da
ontologia descaracterizem o 6rgédo. Por outro lado, a
escassa perspectiva comparativa ampla, atualmente
ainda notavel para alguns grupos, dificulta outra
constatacdo tdo importante quanto a anterior. Trata-se
da observagédo da diversidade estrutural do haustorio
ndo apenas durante a ontogenia de uma espécie, mas
também entre diferentes espécies.

Numa perspectiva mais contemporanea o
haustério aparece denominado de varias maneiras
(i.e., haustério, raizes-haustoriais, células-haustoriais,
aparelho-haustorial), mas muitas vezes sem muita
reflexdo sobre a precisdo da estrutura a qual se quer
referir. Isso é particularmente flagrante em livros mais
generalistas, como glossarios (Ferri et al. 1969, Vidal
& Vidal 1992) ou livros de botanica geral, levando a
diversas ambiguidades.

Da mesma forma, a maior parte da literatura
morfoldgica das plantas parasitas foi escrita antes da
disseminagdo do paradigma filogenético e do
entendimento da relacdo entre expressdo génica e
formacao dos fendtipos dos 6rgdos vegetais, de forma
gue se acumulam impropriedades e imprecisées. Um
exemplo recorrente € o uso do termo raizes-
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haustoriais para designar tanto a estrutura formada
por Cuscuta, planta que germina no solo e apresenta
caule delicado e com sistema vascular reduzido,
guanto uma Loranthaceae, por exemplo, que germina
sobre o0 caule de sua hospedeira e forma raiz
epicortical lenhosa com anatomia tipica de uma
raiz em crescimento secundario. Entretanto, a
estrutura formada por ambas as parasitas possuem
inegavel papel funcional similar e convergente.
Essas estruturas possivelmente ndo possuem
homologia e isso sé pode ser verificado com mais
estudos de desenvolvimento e de programa de genes
expressos.

Assim, considerado esse histérico de longa
duragdo de amadurecimento do entendimento da
morfologia de plantas parasitas (>2.000 anos), bem
como de ambiguidades e superposicdes ainda
presentes, o objetivo deste trabalho é estabelecer uma
nomenclatura morfolégica ilustrada em lingua
portuguesa mais estavel, menos ambigua e
fundamentada na literatura mais consistente e
detalhada ora disponivel. Este trabalho servird de
alicerce para trabalho futuro envolvendo a lingua
inglesa, embora os termos aqui discutidos ja sejam
também apresentados neste idioma, com o objetivo de
ampliar a utilizagdo deste glossario.

Metodologia

A lista de termos aqui compilada e discutida
teve como base a proposta de glossario apresentada
ao final do abrangente trabalho de Job Kuijt intitulado
“Haustoria of Phanerogamic Parasites” (1977). Este
trabalho lista um total de 133 termos em inglés,
aleméo e francés, muitos deles sinbnimos entre si.
Excluindo-se os sindnimos, o trabalho de Kuijt (1977)
apresenta definicdes para 56 termos. Dentre eles, 19
sdo aqui apresentados e discutidos. Foram escolhidos
termos estritamente relacionados & estrutura -
morfologia e anatomia - do haustorio. Desta forma,
verbetes relacionados a aspectos ecologicos da
interacdo, como “autoparasitismo”, “hemiparasita” e
“holoparasita” ndo sao abordados neste trabalho.
Também foram levados em conta numerosos
trabalhos de Carlos Toledo Rizzini (e.g. Rizzini 1951),
nem todos contudo foram aqui citados. Durante o séc.
XX, Rizzini estudou Loranthaceae (s.l.) da América do
Sul e estabeleceu ou esclareceu diversos pontos da
terminologia destas espécies, visto que era
dicionarista e muito douto em latim.

Adicionalmente, procurou-se evitar termos
CUjO USO é restrito a um ou poucos géneros de plantas
parasitas. A proposta é justamente discutir termos de
uso mais amplo, com o objetivo de esclarecer sua
aplicacdo para um maior nimero de espécies e grupos
de parasitas. De forma a atualizar o amplo trabalho de
Kuijt (1977), dois novos termos séo aqui apresentados
e discutidos, com base em trabalhos mais atuais,
alguns deles produzidos por nossa equipe de
pesquisa. Assim, incluindo-se sinbnimos, o presente
glossario conta com 28 verbetes.
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De modo a facilitar a discussé@o dos verbetes,
a leitura e a eventual consulta deste trabalho, os
termos selecionados sdo apresentados e discutidos
em ordem alfabética. As imagens que ilustram os
verbetes, por outro lado, sdo apresentadas como que
agrupada em temas. Isto é, diferentes visualizagGes
do mesmo tipo de estrutura, bem como estruturas
usualmente coincidentes sdo apresentadas em
sequéncia nas pranchas. Esta organizacdo visa
facilitar a compreensdo dos diversos aspectos das
estruturas aqui definidas e discutidas, embora faca
com que a numeragdo das imagens pareca fora de
ordem no texto.

Resultados e Discusséo
Lista de verbetes

Ampola vascular (Fig. 1C): agrupamento de
elementos condutores da parasita arranjados na
forma de bulbos dilatados, formados por elementos
de vaso muito diminutos, que promovem o contato
vascular direto com elementos vasculares da
hospedeira.

Esta peculiaridade anatdomica foi descrita por
Bardo (2015), em franco avanco aos estudos
realizados por Kuijt & Lye (2005). De acordo com o
primeiro autor, que estudou o parasitismo de
Psittacanthus robustus (Mart.) Mart.
(Loranthaceae) sobre Vochysia thyrsoidea Pohl
(Vochysiaceae), as ampolas vasculares séo
frequentes na regido de interface entre a parasita
e sua hospedeira, formando a ponte xilemética
entre essas espécies.

Como resultado inédito, reportamos aqui a
presenca de ampolas vasculares em duas outras
espécies: Cladocolea alternifolia (Eichler) Kuijt,
nativa da regido Sudeste do Brasil; e Loranthus
europaeus Jacg., nativa da Europa (Kuijt & Hansen
2015). Além de pertencerem a mesma familia
(Loranthaceae), as trés espécies mencionadas
possuem haustério com a mesma morfologia,
formando rosas-de-pau de tamanhos variados.
Embora o termo tenha sido cunhado em lingua
portuguesa somente, sugerimos a traducgdo
“vascular ampole” para o idioma inglés.

Apressorio (Fig. 1D) (Ing.: holdfast): estrutura
formada nos estagios iniciais do parasitismo,
associada a funcdo de firmar a parasita a
hospedeira, especialmente durante a penetracdo
do haustério, evitando que forcas mecanicas
internas, resultantes da penetracdo do sistema
vascular da hospedeira, ou forgas externas (i.e.
vento, chuva, outras plantas) acabem por afastar
as duas plantas.

Embora o apressério seja usualmente formado
em fases iniciais do estabelecimento da planta
parasita sobre sua hospedeira, nota-se auséncia
dessa estrutura em parasitas que conectam-se as
raizes  (Heide-Jgrgensen  2008), 0 que
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provavelmente se relaciona a sustentagdo
fornecida pelas particulas de solo (Heide-
Jorgensen 2013). Em outros casos, ha certa
dificuldade em se discernir o apressério em
estagios avancados do parasitismo de algumas
espécies, especialmente quando formam-se outras
estruturas acessorias, como tubérculos e unifes
em colchete (Heide-Jgrgensen 2008).

Com base no que se conhece sobre a germinagao
de parasitas de caules, Sallé (1983) menciona que
estimulos para formagdo do apressorio ndo sdo
conhecidos. De fato, Heide-Jgrgensen (2008) e
Mourdo (2011) apontam que o simples contato
com um suporte, no caso de Cuscuta reflexa Roxb.
(Convolvulaceae) e Struthanthus flexicaulis (Mart.
ex Schult. f.) Mart. (Loranthaceae),
respectivamente, usualmente representa estimulo
suficiente para a formagdo do apressério. Este
comportamento assemelha-se, inclusive, ao que se
observa em situacdes de tigmotropismo (Haidar et
al. 1997). Entretanto, € importante mencionar que,
embora a formagéo do apressorio represente uma
das primeiras etapas no estabelecimento do
parasitismo, sua presenga ndo implica em
estabelecimento efetivo de conexdo vascular, i.e.
conexdo floeméatica e ponte xilemética.
Apressorios podem se formar a partir de diversas
posi¢cBes de raizes epicorticais de Loranthaceae,
caules de Cuscuta spp. (Convolvulaceae), caules
de Cassytha spp. (Lauraceae), dentre outras
estruturas.

Ressalta-se ainda que este termo, bem como a
definichio a ele associada, € amplamente
empregado para referir-se a estruturas de fixagédo
presentes em macroalgas e alguns fungos
(Mauseth 2013, Evert & Eichhorn 2014).

Células sugadoras (Fig. 1F) (Ing. sucker cells): termo

gue deve ser considerado apenas quando trata-se
de células individuais, como aquelas que de fato
fazem conexdo vascular com células condutoras
da hospedeira, constituindo uma ponte
xilematica. O conjunto destas células forma o
extensor.

Conexd@o floeméatica (Fig. 2A) (Ing. phloem

connection): consiste na conexdo simplastica,
direta ou indireta, entre células floematicas da
hospedeira e da parasita; conexdes diretas
envolvem casos em que células comuns ou
elementos crivados da parasita conectam-se a
células/elementos crivados da  hospedeira;
conexdes indiretas envolvem a mediacdo do
contato as células condutoras do floema da
hospedeira através de células parenquimaticas da
parasita.

Durante algum tempo, a prépria presengca de
tecido floematico na interface parasita-
hospedeira era questionada para muitas espécies
(Calvin 1967, Kuijt & Dobbins 1971).
Possivelmente, tais questionamentos estiveram
atrelados a observacdo de Esau (1969) de que
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Fig. 1: Exemplos de estruturas presentes associadas a conexdo entre plantas parasitas e suas hospedeiras. A)
Morfologia externa de uma rosa-de-pau formada por Psittacanthus robustus (Loranthaceae). B) Secéo
transversal macroscopica a madeira da hospedeira parasitada com a formacgdo de rosa-de-pau por Loranthus
europaeus (Loranthaceae). C) Secgdo transversal microscopica a madeira da hospedeira parasitada com a
formacéo de rosa-de-pau por Cladocolea alternifolia (Loranthaceae), com detalhe para formacdo de ampolas
vasculares. D) Raiz epicortical de Struthanthus sp. crescendo paralelamente ao caule da hospedeira, com
detalhe para o formato dos apressorios, claramente distinguiveis. E) Plantula de uma espécie da ordem
Santalales ilustrando a formag&o de um disco adesivo que permite adesdo inicial entre as duas plantas. F)
Secdao transversal microscopica & madeira da hospedeira parasitada por Struthanthus martianus (Loranthaceae)
com a formag&@o de um extensor simples, ponte xileméatica composta por células sugadoras que invadem
vasos da hospedeira promovendo contato direto entre elementos de vaso das duas plantas. G) Galha de
Phoradendron perrottetii (Santalaceae) sobre o ramo da hospedeira. H e |) Secao transversal macroscopica (H) e
microscopica (I) a madeira da hospedeira parasitada com a formacao de galha por Phoradendron bathyoryctum
(Santalaceae) ressaltando a formagédo de corddes corticais e a presenca de extensores conspicuos. P:
parasita; H: hospedeira; Pre: raiz epicortical da parasita; 1: apressorio; [: disco adesivo; \: ponte xilemética e
células sugadoras; }: extensor; retangulo: galha; *, cc: cordao cortical; e: extensor.

Bol. Bot. Univ. S&o Paulo, S&o Paulo, v. 36, p. 103-120, 2018



107

Glossario ilustrado sobre plantas parasitas

Fig. 2: Exemplos de estruturas presentes associadas a conexao entre plantas parasitas e suas hospedeiras. A)
Regido de provavel conexdo floematica entre Cuscuta sp. (Convolvulaceae) e sua hospedeira, com detalhe
para a marcacao de placas crivadas em células do corpo da parasita (coloragdo especifica com azul de anilina) e
destaque para uma conexdo floematica entre parasita e hospedeira. B) Rizoma de Langsdorffia hypogea
(Balanophoraceae) indicando a presenca de dois botBes florais e alguns pontos de conexdo com a raiz da planta
hospedeira. C) Tubérculo de Scybalium fungiforme (Balanophoraceae). D) Detalhe do tubérculo de S.
fungiforme (Balanophoraceae) mostrando a formagéo de curtas proje¢fes. P: parasita; Hc: casca da hospedeira;
cabeca de seta: placas crivadas da parasita; retangulo: conexdo floematica; circulos: botdes florais da parasita;
Hr: raizes da hospedeira; Pinf: inflorescéncia da parasita; Ptub: tubérculo da parasita; \: projec6es do tubérculo
(estoldes reduzidos).

muitos dos primeiros estudos sobre o topico
empregavam metodologias inadequadas para a
localizagdo de células floematicas. Uma importante
excecao € o pioneiro trabalho de Tate (1925), que
usou coloragdes especificas para deteccdo de
calose, permitindo a observacdo de conexao
floematica direta entre a parasita Orobanche
hederae Duby (Orobanchaceae) e sua hospedeira.
Décadas depois, através de refinadas andlises de
microscopia eletrbnica de transmissdo, DoOrr &
Kollmann (1995) foram capazes de observar
elementos de tubo crivados de outra parasita do
mesmo género, 0. crenata Forssk.
(Orobanchaceae), conectando-se a elementos de
tubo crivado de sua hospedeira.

Estudos anatdbmicos mais refinados ressaltam o
fato de que a constatacdo de proximidade entre os
tecidos floematicos de parasita e hospedeira
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através de microscopia de luz ndo fornece
evidéncia suficiente dos tipos de células envolvidas
na conexdo (Hibberd & Jeschke 2001). Conexdes
floeméaticas indiretas, usualmente mediadas por
parénquima ou células de transferéncia, também
envolvem transporte via simplasto através de
plasmodemos secundéarios (Hibberd & Jeschker
2001, Ekawa & Aoki 2017). Ainda, a constatacdo
de que o floema eventualmente presente no
haustorio apresenta uma forma n&o usual de
diferenciacdo (Doérr 1990) reforca a necessidade
de estudos mais detalhados.

Por fim, é importante ressaltar que o transporte de
fotoassimilados da hospedeira para a parasita
independe de conexdes floematicas. E possivel a
ocorréncia de transporte apoplastico dessas
substancias antes mesmo do estabelecimento de
contato entre 0s sistemas vasculares de ambas as
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plantas (Aber et al. 1983). O transporte de
acUcares através da ponte xilemética também ja
foi constatado em diversas espécies de ervas-de-
passarinho (Schulze et al. 1984, Marshall &
Ehleringer 1990, Pate et al. 1991, Richter & Popp
1992, Marshall et al. 1994, Richter et al. 1995).

Cordéao cortical (Fig. 1H e 1I) (Ing.: cortical strand;

bark strand): parte do tecido da parasita que se
aloja no interior do corpo da hospedeira, mais
especificamente na regido da casca, formando
cilindros vasculares com xilema e floema que,
frequentemente, desenvolvem cambio e,
consequente, estrutura secundaria; a partir desta
estrutura formam-se novas conexdes com o Xilema
da hospedeira.

Em parasitas aéreas, essa estrutura evoluiu, ao
menos, duas vezes dentro da ordem Santalales,
estando presente na tribo Visceae (Santalaceae) e
na familia Loranthaceae. No primeiro clado, que
apresenta distribuicdo global (Stevens 2001), a
formacdo de corddes corticais é amplamente
distribuida no grupo (Heide-Jgrgensen 2008). De
acordo com Clyde Calvin (com. pess.) esta seria
uma das caracteristicas responséaveis pelo grande
sucesso evolutivo dos géneros de Visceae em
termos de grande diversificacdo de espécies e
ampla distribuicdo geogréafica. Além de originarem
extensores, que estabelecem novas conexdes
com o xilema da hospedeira e assim, ampliando a
interface entre essas plantas, os corddes
corticais de  Visceae também  podem,
eventualmente, originar novos ramos aéreos
(Thoday 1956). Por este motivo, Teixeira-Costa
(2015) menciona a semelhanga na organizacdo e
formagéo de tecidos entre corddes corticais e
rizomas ou rizéforos (Bell 2008, Menezes 2008).
Em Loranthaceae, por outro lado, poucas espécies
apresentam este carater, que parecer ter evoluido
multiplas vezes dentro do grupo (Wilson & Calvin
2006). Hamilton & Barlow (1963) relacionam a
formacgé&o de corddes corticais com a coloniza¢do
de ambientes de clima arido, enquanto que Reid
(1987) aponta um possivel papel dessa estrutura
relacionado a proliferagdo vegetativa. Em uma
andlise preliminar, baseada no recente trabalho de
Liu et al. (2018) e nas hipoteses mencionadas, a
ocorréncia de cordbes corticais parece de fato
estar relacionada a espécies nativas de climas
aridos. Entretanto, uma analise mais refinada de
reconstrucdo de caracteres ancestrais €
necessaria para melhor discussdo das hip6teses
mencionadas.

Corredor (Ing. runner): ver Estoléo.

Disco adesivo (Fig. 1E) (Ing.: adhesive disk):

achatamento do apice radicular de parasitas
aéreas cuja epiderme € dotada de células
secretoras que liberam substancias adesivas,
facilitando o estabelecimento de contato mecénico
entre parasita e hospedeira.
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O disco adesivo representa o apice da regido que
formara o apressério, auxiliando na fixagdo
mecanica da parasita durante sua penetracdo aos
tecidos da hospedeira. De acordo com Heide-
Jorgensen (2008), as substancias secretadas
variam entre pectinas ricas em polissacarideos
(Cuscuta e Cassytha) e lipideos (Viscum). Da
mesma forma, a citologia do epitélio secretor
também pode variar entre espécies, estando o
mais elaborado deles presente em Passovia
pyrifolia (Kunth) Tiegh. (Loranthaceae) (Dobbins &
Kuijt 1974).

Embora plantas parasitas de raiz possam formar
apressorio, ndo é comum o uso do termo disco
adesivo para essas plantas, sendo possivel que
esta epiderme especializada de fato ndo se forme.
Ainda assim, pode haver secrecdo de substancia
adesivas (i.e. viscinas) através de outra estrutura
especializada, os chamados “pelos haustoriais”
(Pérez-de-Luque 2013). Ressalta-se que, nas
Santalales que formam o disco adesivo, as
plantulas ndo formam uma raiz priméaria, como
seria esperado.

Elemento traqueal granulado (Ing.: graniferous

tracheary elements): elementos condutores do
xilema (elementos de vaso e/ou traqueides)
parcialmente preenchidos por grénulos amiliferos
ou proteicos originados no reticulo endoplasméatico
e, portanto, formados antes do processo de
apoptose sofrido pela célula.

Elementos traqueais granulados eram
antigamente conhecidos como fleotraqueides, em
referéncia ao seu suposto papel duplo, aliando as
funcdes de elementos floeméticos e traqueides
(Kuijt 1969). Atualmente, a ontogenia destas
células é clara, sendo possivel observar a retengdo
de granulos no interior do elemento condutor
xilematico apdés o processo de morte celular
programada.

A primeira descricdo deste tipo celular foi
provavelmente provida por Benson (1910) em seu
trabalho sobre Exocarpus Pers. Décadas depois,
esse curioso tipo celular foi estudado
especialmente por Fineran (1974, 1985) que
explorou grande diversidade de espécies e utilizou,
especialmente, técnicas de microscopia eletrbnica
de varredura e transmisséo.

Hipotetiza-se que a presenca de elementos
traqueais granulados esteja ligada a reforcar o
gradiente osmatico no sentido da parasita, ou seja,
baixando mais ainda o potencial hidrico dentro do
vaso da parasita, evitando um possivel fluxo
reverso no sentido da hospedeira (Heide-
Jargensen 2008).

Endofito (Fig. 3D, 3E, 3G) (Ing.: endophyte): conjunto

de tecidos da parasita que fazem parte de sua
conexdo com a hospedeira localizando-se
internamente ao corpo desta.

Baseando-se na presenca/auséncia de aspectos
funcionais e estruturais do parasitismo, dentre os
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Fig. 3: Composicéo geral do 6rgdo denominado haustdrio em plantas parasitas de diversos tipos. A) Sistema
haustorial composto por raiz epicortical formando haustério terminal, com extensor, e haustorio lateral sem
extensor visivel na imagem. B) Sistema haustorial composto exclusivamente por haustérios laterais. C)
Sistema haustorial composto exclusivamente por haustério terminal. D) Haustério composto por exofito,
formado por raizes epicorticais, e endofito, formado por tecido parenquimético e extensor. E) Haustoério
composto por exofito, formado pelo corpo da parasita, e endofito, formado por corddes corticais e
extensores. F) Haustorio composto, neste estagio do desenvolvimento, apenas por exofito, formado pelo
tubérculo da parasita. G) Haustdrio composto, neste estagio do desenvolvimento, apenas por endofito,
formado pelo botdo floral da parasita, massas de tecido parenquimatico e extensor. Pre: raiz epicortical da
parasita; Hm: madeira da hospedeira: Hc: casca da hospedeira: *: extensor; +: haustério lateral; Prp: rosa-de-
pau da parasita; Exo: exofito; Endo: endofito; Haust: haustério; Pbf: botéo floral da parasita.
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quais a existéncia da parasita restrita a seu
endofito (ou tecido endofitico) durante a
maturidade, TéSitel (2016) classificou a ampla
diversidade de plantas parasitas através de uma
metodologia estatistica (Andlise de Componentes
Principais). Os resultados obtidos ressaltam a
peculiaridade das espécies que apresentam
tamanha reducéo de seu corpo vegetativo.

Em oposicéo, dependendo do estagio ontogenético
observado e da morfologia da conexdo formada
entre parasita e hospedeira, a delimitagdo do
endofito pode ndo ser possivel. Em espécies que
formam tubérculos desproporcionais em relacéo a
porgdo parasitada da raiz hospedeira, a impressao
€ justamente o oposto do que acontece: a
hospedeira parece penetrar os tecidos da parasita.
De forma semelhante, em espécies que formam
rosas-de-pau ndo é possivel referir-se a um
tecido endofitico quando a interface atinge a
maturidade de sua estrutura anatdmica (Kuijt &
Hansen 2015).

Estoldo (Fig. 2D) (Ing. runner): caule que cresce

paralelamente ao substrato formando longos
entrends e apresentando multiplos pontos de
conexdo; prolongamentos do sistema subterraneo
que em espécies da familia Balanophoraceae
podem promover a formagdo de novas conexdes
de uma mesma parasita com diferentes raizes;
apresentam comprimento e grau de diferenciagcdo
variados de acordo com a espécie.

Diversas espécies de Balanophoraceae
formadoras de tubérculo apresentam a formacao
de proje¢Bes referidas por Cardoso (2014) como
corredores, conhecidas em inglés como “runners”,
forma ndo traduzida também utlizada por
Appezzato-da-Gléria (2015). Kuijt & Hansen (2015)
ressaltam a semelhanca dessas proje¢cBes com
estoldes, que podem ramificar-se.

Em espécies desta familia, dois tipos basicos de
projecbes, que diferem entre si em relagdo a seu
comprimento, parecem ser produzidas a partir de
tubérculos. Estruturas subterrdneas volumosas,
como aquelas formadas por espécies do género
Scybalium Schott & Endl. sdo usualmente
observadas como projecdes frageis e curtas.

O segundo tipo de projecdo € efetivamente
abordado aqui como um estoldo, sendo mais
notavel em espécies de Helosis Rich., nas quais a
formacgé&o de inflorescéncias ocorre diretamente do
estol@o (Hsiao et al. 1993; Kuijt & Hansen 2015).
Em Ombrophytum subterraneum (Aspl.) B.
Hansen, os estolBes parecem ser a por¢do mais
anatomicamente especializada do corpo vegetativo
da planta, apresentando apice meristematico,
epiderme verdadeira, cortex e eustelo, quase todas
estas caracteristicas anatdmicas ausentes no
tubérculo que origina o estoldo (Mauseth et al.
1992).

Embora tenhamos optado pelo termo estoldo, é
importante ressaltar que, como apontado por
Appezzato-da-Gléria (2003) e Bell (2008), as
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diferencas morfologicas entre algumas estruturas
subterr@neas — estoldo, rizomas, tubérculos e
“runners” — nem sempre sao claras. Especialmente
em Balanophoraceae, estudos ontogenéticos se
fazem necessarios para uma melhor compreenséo
da origem destas estruturas no caso de cada
espécie.

Por fim, aponta-se que, embora alguns autores de
lingua inglesa utilizem o termo “runner” ao abordar
as raizes epicorticais de ervas-de-passarinho
(Hamilton & Barlow 1963) e os corddes corticais
de Viscum album L. (Blakely 1922), o termo é
amplamente mais utilizado em referéncia a
espécies de Balanophoraceae.

Estrutura coraloide (Ing.: coralloid structure): ver

Rosa-de-pau.

Exofito (Fig. 3D — 3F) (Ing.: exophyte): conjunto de

tecidos da parasita que fazem parte de sua
conexdo com a hospedeira localizando-se
externamente ao corpo desta.

De acordo com Heide-Jgrgensen (2013),
considerando-se a filogenia de familias como
Loranthaceae e Santalaceae s.., a perda da
habilidade fotossintética em algumas espécies ou
géneros parece ser acompanhada pela reducéo
progressiva do exofito destes taxa. Entretanto, é
importante ressaltar que esta relagdo ndo é
observada em todas as familias da ordem
Santalales, tendo em vista a completa auséncia de
habilidade fotossintética em  espécies de
Balanophoraceae simultanea a frequente formacéo
de volumoso exofito, ainda que subterraneo.

No caso de parasitas consideradas endofiticas,
por viverem a maior parte de suas vidas na forma
de tecidos alocados no interior do corpo de suas
hospedeiras, o exofito é observado apenas
durante a fase reprodutiva. Enquadram-se nessa
situacdo as diminutas flores de Apodanthes Poit. e
Pilostyles Guill. (Brasil 2011) e as gigantes flores
de Rafflesia R. Br. ex Gray (Nikolov et al. 2014).

Extensor (Fig. 1F, 1H, 1I) (Ing.: sinker):

prolongamento do endofito que efetivamente
penetra o xilema da planta hospedeira, assim
estabelecendo conexdo vascular entre esta planta
e a parasita;, anatomicamente, apresenta
predomindncia de células parenquimaticas e
células condutoras xilematicas.

Muitas vezes sinonimizado com o préprio termo
haustério, o extensor representa, na realidade,
um dos tecidos do 6rgao que é o haustério. Esta
sinonimia errbnea pode ser atribuida a dois
fatores. Primeiramente, é usual que uma planta,
neste caso a hospedeira, apresente uma producao
de xilema que pode exceder a producéo de floema
em até 10 vezes (Fromm 2013). Esta producao
desproporcional faz com que, ao se analisar a
secgdo transversal de um 6rgéo parasitado, o tecido
xilematico chame mais atengdo visualmente, de
modo que a conexdo estabelecida pela parasita
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com o xilema de sua hospedeira costuma tornar-se
o primeiro foco de andlise.

O segundo fator refere-se a uma simplificagdo das
funcdes do haustério, observadas nas mais
tradicionais e difundidas definicbes do termo. As
definicbes de DeCandolle (1813), Kuijt (1969) e
Fahn (1982), por exemplo, atem-se apenas a
atuacdo na obtencdo de nutrientes, aspecto
relacionado principalmente ao extensor. Joel
(2013) aponta que uma definicdo atualizada do
termo deve abordar também seu importante papel
intrusivo, desempenhado por outras partes do
6rgdo que nao o extensor.

A origem do termo remonta, em Ultima andlise, ao
trabalho de Unger (1840). Entretanto, o autor
utilizou o termo inicialmente como verbo e adjetivo,
mencionando que algumas espécies de parasitas,
como membros dos géneros Rafflesia e Pilostyles,
se encontram “enterradas” nos tecidos da
hospedeira. Anos depois, Solms-Laubach (1867),
baseando-se no trabalho de Unger (1840) utiliza o
termo “senker” como substantivo referente a
estrutura responsavel por “enterrar” o sistema
vascular da parasita nos tecidos da hospedeira. De
acordo com Srivastava & Esau (1961), é deste
termo em alemé&o (“senker”) que se origina o termo
inglés, “sinker”’, cujo significado também esta
atrelado a algo capaz de afundar ou enterrar-se.
Em lingua portuguesa, Rizzini (1951) e Venturelli
(1980) usam expressdes semelhantes para este
tecido ao analisarem espécies do género
Struthanthus Mart. (Loranthaceae), denominando o
tecido como “sugador” e “células sugadoras”,
respectivamente. Esta terminologia transmite o
entendimento de que o tecido em questdo €
formado apenas por células com conexdo direta
aos elementos condutores da hospedeira, assim
apresentando papel na “sucgdo” de nutrientes.
Embora este seja o caso para Struthanthus spp., que
pertence aos grupos que ambos autores conheciam
mais, a grande diversidade anatdmica observada na
interface parasita-hospedeira das angiospermas, nos
remete a necessidade de um termo menos
especifico, que reflita as variagbes observadas em
diferentes espécies. Assim, sugerimos 0 termo
extensor, empregado por Amaral (2007), como a
tradugdo mais correta de “sinker”, para referir-se a
porcéo do endofito que tecido que penetra o xilema
da hospedeira e estabelece a ponte xilematica entre
as plantas envolvidas.

Fleotraqueide (Ing.: phloeotracheid): ver elemento

traqueal granulado.

Galha (Fig. 1G): alteracdo morfologica decorrente do

parasitismo por algumas ervas-de-passarinho
capazes de provocar hiperplasias de diversos tipos
celulares e hipertrofia de raios xilematicos na
madeira da hospedeira; morfologicamente, pode
ser observada como um ‘“intumescimento”
caracteristico na regido de conexdo entre parasita
e hospedeira.
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Em plantas parasitas aéreas, este tipo morfolégico
de conexao solitaria parece estar associado a
formacé@o de corddes corticais que, ao penetrar
no xilema da hospedeira, causam alteracdes
anatébmicas como dilatacdo dos raios e aumento
da densidade de vasos (Srivastava & Esau 1961,
Teixeira-Costa & Ceccantini 2015). Além da
hiperplasia e hipertrofia causadas a hospedeira, o
inchaco da regido também se deve ao volumoso
tecido endofitico da parasita. Desta forma, galhas
diferenciam-se de outros tipos morfolégicos de
conexdes solitarias uma vez que a dilatacdo local
deve-se a contribuicdo de ambas as plantas
envolvidas na relacéo.

No caso de parasitas terrestres, Musselman &
Mann (1978) referem-se a estrutura formada nas
raizes de espécies de -carvalho-americano
(Quercus spp.) devido ao parasitismo de
Conopholis americana (L.) Wallr. (Orobanchaceae)
como uma estrutura semelhante a uma galha
(“gall-like”). Entretanto, Baird & Riopel (1986)
utilizam o termo tubérculo para referirem-se a
mesma estrutura formada pela parasita, referindo-
se a alteracdo causada na raiz da hospedeira
como rosa-de-pau ou estrutura coraloide.
Entretanto, neste caso, nenhum dos termos
mencionados parece ser 0 mais adequado para
fazer referéncia ao exofito da parasita. Com base
no estudo ontogenético feito por Baird & Riopel
(1986), o termo raiz tuberosa parece ser o mais
adequado.

Mani (1964), estudioso da formagdo de galhas em
plantas, parece ter sido o primeiro a utilizar o termo
— em inglés “gall” ou “woody gall’”, no caso de
estruturas lenhosas — para se referir as volumosas
conexdes formadas por algumas plantas parasitas
no ponto de insercdo com suas hospedeiras.
Calvin & Wilson (1998), e outros autores a partir de
entdo, referem-se a esse tipo de conexao solitaria
apenas por sua anatomia, utilizando a expressao
corddes corticais para classificar este tipo de
conexdo. Embora esta forma (galha) pareca de
fato estar associada a formacdo de um tecido
particular (corddes corticais), sugerimos o uso de
cada um destes verbetes individualmente, de
modo a designar o aspecto da forma e da
anatomia, respectivamente.

Haustoério (Fig. 3) (Ing.: haustorium): 6rgéo
especializado, exclusivo de plantas parasitas, que
permite estabelecimento de conexdo com outra
planta (hospedeira), da qual se obtém nutricao
parcial ou total; apresenta morfologia e anatomia
variada de acordo com diferentes espécies e
linhagens, sendo composto por diferentes tecidos
e diversos tipos celulares.

O termo, de origem no Latim (haurire = beber),
vem da combinagdo entre o prefixo “haustor”,
“beber”’, e o sufixo “orium”, “mecanismo usado
para” (Heide-Jgrgensen 2008). A etimologia da
palavra se refere a forma de nutricdo dessas
plantas, que “bebem”, isto é, retiram parte ou a
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totalidade de seus recursos de uma hospedeira. O
termo foi inicialmente usado por DeCandolle
(1813) para se referir a um 6rgdo sugador, que
definiu como um “tubérculo organizado de modo a
se prender a outra (planta) e dela bombear
nutrientes”. Em seu amplo trabalho de 1969, Job
Kuijt se refere ao haustério como a “materializagéo
da prépria ideia de parasitismo vegetal”.

Em uma comparacdo entre plantas parasitas e
enxertos, Melnyk & Meyerowitz (2015) apontam
como principais diferencas a suposta auséncia de
conexdo floematica direta entre parasitas e
hospedeiras, e a baixa incidéncia de auto
conexdes. Entretanto, é a presenga do haustorio,
um oOrgéo especializado, como um caule ou uma
raiz, com morfologia e anatomia variada, composto
por diversos tecidos e tipos celulares que difere
plantas parasitas de enxertos.

Haustorial (Ing.: haustorial): adjetivo referente ao

substantivo haustério que, portanto, pode ser
usado como adjetivo que alude ao parasitismo,
implicando dependéncia nutricional e retirada de
recursos; por exemplo: tubo polinico haustorial de
Ginkophyta; funcdo e morfologia haustorial do
cotilédone de monocoliteddbneas com muito
endosperma, como palmeiras ou gramineas.

Haustdrio terminal (Fig. 3) (Ing.: terminal haustorium)

(=Haust6rio primario; Ing.: primary haustoria):
haustorio que se desenvolve a partir do embrido de
algumas espécies de plantas parasitas.

Haustorio lateral (Fig. 3) (Ing.: lateral haustorium)

(=Haustorio secundario; Ing.: secondary
haustorium): haustério que se desenvolve a partir
de outros 6rgéos, geralmente caules ou raizes de
diversas espécies de plantas parasitas.

A terminologia tradicionalmente utilizada em
referéncia a origem do haustoério, primario ou
secundario, foi introduzida primeiramente por Kuijt
(1964). Assim como na designagdo de outros
orgaos e estruturas do corpo vegetal, como, por
exemplo, raizes, os termos primario e secundario
relacionam-se ao momento de aparecimento da
estrutura. Desta forma, uma raiz ou um haustério
priméria/o  originam-se do &pice radicular
embrionario, enquanto que uma raiz ou um
haustorio secundéria/o sdo formados a partir de
um orgéo ja estabelecido — uma raiz, um caule ou
uma folha'. Tendo em vista que Kuijt (1964)
considera o haustério, tanto no referido trabalho,
guanto em publicacbes mais recentes (Kuijt &
Hansen 2015), como uma raiz modificada e
especializada, ha sentido no uso de tais termos
(priméario e secundario) com base no paralelo aqui
explicitado.

Entretanto, Fineran (2001) critica esta terminologia,
apontando que, do ponto de vista filogenético, o
haustério que seria dito primario, proveniente do
apice radicular embrionario, surge num momento
posterior da evolugdo da forma de vida parasitaria
em plantas. Koch (1887 apud Joel 2013) faz uma
critica semelhante com especial foco em espécies
de Orobanchaceae, comentando que o0s termos
primario e secundario, quando referindo-se a
origem do haustério, podem ser propensos ao
engano. Tendo em vista a manutencdo deste
paradigma filogenético, que aponta a origem do
parasitismo entre plantas remontando a uma
parasita de raiz ancestral, tanto para
Orobanchaceae (Joel 2013), quanto para plantas
parasitas de forma geral (Heide-Jgrgensen 2008),
as criticas mencionadas se mantém pertinentes.
Desta forma, as expressdes haustério terminal e
haustorio lateral sdo as formas mais adequadas
para expressar a origem embrionaria e néo-
embrionaria do 6rgao, respectivamente.

Interface (Figs. 1B, 1C, 1F, 1H, 11, 2A) (Ing. interface):

toda a superficie de contato entre tecidos da
parasita e da hospedeira.

O termo interface faz referéncia a todo o volume
de superficies nas quais entram em contato
tecidos da parasita e de sua hospedeira. Deste
modo, espécies que apresentam conexdes
multiplas, formadas, por exemplo, por raizes
epicorticais, apresentam interface que consiste
da soma da conexdo estabelecida pelo haustoério
terminal com as conexdes estabelecidas por todos
0os haustérios laterais. De forma semelhante,
guanto maior for a estrutura formada pela parasita
(ex.: rizoma), ou pela hospedeira (ex.: rosa-de-
pau), maior sera a interface formada.

Placenta (Ing.: placenta): no contexto do estudo da

morfologia da conexdo entre plantas parasitas e
suas hospedeiras, ver Rosa-de-pau. Entretanto, em
portugués, sugerimos que o termo deva ser evitado,
de modo a reduzir ambiguidades, principalmente em
relacéo a placenta dos ovarios e frutos.

Ponte xilematica (Fig. 1F, 3A e 3B) (Ing.: xylem

bridge): conexdo simplastica ou apoplastica, direta
ou indireta, entre elementos condutores do xilema
da hospedeira (traqueides e/ou elementos de
vaso) e células xileméaticas da parasita (elementos
condutores efou células  parenquimaticas);
conexdes diretas envolvem casos em que
elementos condutores da parasita conectam-se a
elementos condutores da hospedeira; conexdes
indiretas envolvem a mediacdo do contato aos
elementos condutores da hospedeira através de
células parenquimaticas da parasita.

! Embora diversas plantas sejam capazes de formar raizes adventicias a partir de folhas, ndo se conhece, até o momento,
espécie de planta parasita capaz de formar haustérios diretamente de folhas.
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A formagdo de uma ponte xilematica conectando
0 xilema da parasita ao da hospedeira representa
a caracteristica mais basica do haustério, estando
presente em todas as plantas atualmente
identificadas como parasitas (Kuijt 1969, Heide-
Jorgensen 2008). Entretanto, a quantificagéo
precisa da continuidade xilematica entre as plantas
envolvidas em relagdes de parasitismo é dificil de
se calcular (Kuijt & Hansen 2015), tendo sido
obtida, até o momento, apenas para Olax L. (Pate
et al. 1990a, 1990b). Adicionalmente ao
conhecimento limitado a respeito da quantificagéo,
poucas espécies ja foram investigadas quanto a
rediferenciacdo de células parenquimaticas da
parasita em elementos condutores durante o
estabelecimento do contato com elementos
condutores da hospedeira (Heide-Jgrgensen
2008).

A despeito dos aspectos sobre os quais o
conhecimento atual € escasso, observagfes de
ponte xilematica, especialmente da forma direta,
vém sendo realizadas para diversas espécies ha
bastante tempo, como reporta Kuijt (1969). A forma
indireta, mediada por células parenquiméticas
especializadas (Hibberd & Jeschke 2001) tém,
historicamente, recebido mais atencdo em
membros da tribo Visceae, para as quais a
interface parasita-hospedeira é
predominantemente  composta por  células
parenguimaticas (Calvin & Wilson 1995). Também
em espécies desta tribo, Fineran (1996) e Fineran
& Calvin (2000) descreveram, como parte da
ponte xilemética indireta, a presenca de células
parenguimaticas da parasita com especializacdes
parietais adicionais aquelas  observadas nas
células de transferéncia. Outro tipo celular
comumente observado como parte da ponte
xilematica direta estabelecida entre parasitas de
raiz e suas hospedeiras sdo o0s chamados
elementos traqueais granulados
(fleotraqueides).

Raiz epicortical (Fig. 1D) (Ing.: epicortical roots):

prolongamento do sistema aéreo de algumas
espécies de parasitas aéreas que promove a
formacgéo de mudltiplas conexdes entre a parasita e
sua hospedeira, podendo, eventualmente,
proporcionar reproducdo vegetativa da parasita
através do rompimento da estrutura.

Raizes epicorticais crescem paralelamente ao
caule parasitado formando haustérios laterais ao
longo de seu crescimento (Kuijt 1969), expandindo
assim a interface parasita-hospedeira. De acordo
com Kuijt (1964, 1981, 1989), estas estruturas
podem emergir da base da planta ou de caules,
por estimulo interno ou em resposta a um
ferimento. Sua presenca € observada em alguns
géneros de Santalaceae e de Loranthaceae, tendo
provavelmente evoluido independentemente em
cada familia (Kuiit & Hansen 2015). Em
Loranthaceae, sua presenca é considerada como
um carater basal entre os representantes aéreos
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da familia, estando presente em 56% dos géneros
(Calvin & Wilson 2006), tendo evoluido multiplas
vezes dentro da familia (Wilson & Calvin 2006).
Sua presenca na familia é tdo disseminada que,
géneros como Psittacanthus, notérios pela
formacdo de grandes rosas-de-pau, foram
ilustrados pelos primeiros naturalistas que o
estudaram como portando também raizes
epicorticais (Kuijt 1981).

Embora o termo implique associagdo ao sistema
radicular, ou indique uma forma modificada de
raizes, duvidas quanto a natureza anatdbmica do
6rgdo sdo discutidas na literatura desde os
trabalhos de Thoday (1961). Apesar de o proprio
Job Kuijt ter fortemente defendido a ideia de
homologia entre raizes epicorticais e raizes em
seu livro mais amplo e conhecido (Kuijt 1969), seu
trabalho mais atual recoloca esta ideia em divida
(Kuijt & Hansen 2015).

Rizoma (Fig. 2B) (Ing.: runner; rhizome): estrutura

caulinar subterrdnea de crescimento usualmente
horizontal (plagiotrépico), sendo frequentemente
espessado, podendo assim ser relacionado ao
armazenamento de substancias diversas; formam
raizes adventicias e ramos aéreos com
crescimento geotrépico negativo ou neutro,
portando folhas comuns ou modificadas (bracteas,
profilos, catafilos).

Rizomas tém origem caulinar, mais
especificamente na plimula, e costumam ter
crescimento simpodial, na maioria dos clados de
angiospermas, e exercem funcdo de
armazenamento além de propagacgdo vegetativa
(Appezzato-da-Gldria 2015). No estudo de plantas
parasitas, o termo é empregado para descrever a
morfologia da estrutura subterranea de parasitas
como Pholisma Nutt. ex Hook. (Boraginaceae; Kuijt
1966), Hydnora  Thunb.  (Aristolochiaceae;
Tennakoon et al. 2007) e algumas espécies das
familias Balanophoraceae e Santalaceae (Kuijt &
Hansen 2015). Considerando-se a definicdo do
termo rizoma aqui apresentada, bastante similar
ao que é usualmente encontrado em outras fontes
(Bell 2008), tal termo s6 pode ser empregado se
assumirmos a producéo de estruturas semelhantes
(homdlogas) a raizes por parte dos rizomas de
plantas parasitas. Entretanto, nem sempre é este o
caso que se observa, considerando-se que 0 uso
do termo rizoma deva-se, prioritariamente, ao
formato da estrutura em questdo. Deste modo,
aconselhamos 0 uso da expressdo estrutura
semelhante a rizoma, como feito por Hansen
(1980).

Rosa-de-pau (Fig. 1A e 1B): (Ing.: woodrose; esp.:

rosa de palo) reacdo da espécie hospedeira a
penetracdo de tecidos de algumas espécies
parasitas; manifesta-se na forma de severa
alteracdo da atividade cambial da hospedeira na
regido oposta a parasita, incluindo multiplicacdo
excessiva de células do cambio, alteracdo na
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posicdo de iniciais cambiais e suas derivadas,
além de estimulo localizado de grupos de iniciais
fusiformes.

Usualmente apresentando uma forma levemente
cbnica, a rosa-de-pau atua como um tecido
nutritivo para a parasita, sendo, por essa razao,
frequentemente referida, em lingua inglesa, como
apresentando uma forma de placenta (Kuijt & Lye
2005). Apods eventual morte e deterioracdo da
parasita, devido a menor densidade do tecido
desta planta comparativamente ao tecido da
hospedeira, o aspecto curioso da rosa-de-pau
torna-se exposto (Kuijt & Hansen 2015). Por esse
motivo, diversas populagdes da Africa do Sul,
Nova Zelandia, México e Brasil por exemplo,
utilizam-se de rosas-de-pau para a producdo de
artesanato comercializado em feiras locais
(Dzerefos 1995).

Além das conhecidas rosas-de-pau formadas nos
caules de hospedeiras parasitadas por diversas
espécies de Loranthaceae, esta estrutura também
é formada em raizes de hospedeiras parasitadas
por Dactylanthus taylorii Hook. f.
(Balanophoraceae). Em ambos os casos, a
estrutura formada pela hospedeira apresenta o
mesmo  aspecto  morfolégico  caracteristico.
Adicionalmente, os estudos detalhados conduzidos
por Moore (1940) e Holzapfel (2001) sobre a
estrutura e desenvolvimento de D. taylorii
confirmam a formac¢&o de rosas-de-pau nas raizes
parasitadas por esta planta. Uma outra espécie
desta mesma familia, Lophophytum leandrii Eichler
(Balanophoraceae), € apresentada por Gonzalez &
Mauseth (2010) como também induzindo a
formacdo de rosas-de-pau em raizes de suas
hospedeiras. Entretanto, estudos mais detalhados
da regido cambial da hospedeira, com foco no
processo de desenvolvimento da estrutura, sdo
ainda necessérios para confirmagdo da formagédo
de rosas-de-pau por outras espécies de
Balanophoraceae. Possivelmente por este motivo,
Gonzalez & Mauseth (2010) utilizam o termo
estrutura coraloide para descrever a estrutura
formada pela hospedeira. De forma semelhante,
Baird & Riopel (1986) e Kuijt (1969) chamam de
estrutura coraloide a alteracdo provocada por
duas diferentes espécies da familia Orobanchaceae
a estrutura da raiz de suas hospedeiras. Kuijt &
Hansen (2015) utilizam os termos — rosa-de-pau e
estrutura coraloide — como sinbnimos para
espécies de Balanophoraceae, baseando-se nos
estudos de Moore (1940) e Gonzalez & Mauseth
(2010). Em seu amplo livro sobre Orobanchaceae
parasitas, Joel et al. (2013) ndo abordam nenhum
dos dois termos em detalhe.

Embora a morfologia das rosas-de-pau formadas
em caules das hospedeiras jA seja conhecida e
analisada ha varias décadas, a ilustracdo mais
antiga conhecida sendo a de Engler (1889),
aspectos de sua anatomia sdo, de modo geral,
pouco explorados. Com base em trabalhos
ontogenéticos, nota-se a formacdo de um
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extensor durante as primeiras etapas de
desenvolvimento da parasita, que é posteriormente
substituido pela formacdo de uma interface mais
extensa (Kuijt 1970). Ao analisarem estruturas
maduras, Dzerefos & Witkowski (1997) mencionam
a formagéo de “projecdes em forma de dedos” que
partem da parasita em dire¢do a rosa-de-pau
formada pela hospedeira. Em analise anatdmica
detalhada e recente, tal estrutura foi descrita e
denominada por Bardo (2015) como ampolas
vasculares, responsaveis pelo estabelecimento da
ponte xilematica entre parasita e hospedeira.
Uma anatomia semelhante tem sido observada em
outras espécies formadoras de rosas-de-pau, com
a formacdo de pontes xilematicas através de
ampolas vasculares, como indicado no verbete
ampolas vasculares.

Por fim, & importante ressaltar que rosas-de-pau
constituem uma alteracdo morfolégica e anatdmica
da hospedeira, de modo que é possivel observar
esta estrutura acompanhada da formacdo de
outras por parte da parasita, como raizes
epicorticais (Devkota & Glatzel 2007) e
tubérculos (Moore 1940, Holzapfel 2001,
Gonzalez & Mauseth 2010).

Sistema haustorial (Ing. haustorial system): ver
Haustario.

Sugador (Ing.: sucker): ver Extensor.
Tubera: ver Tubérculo.

Tubérculo (Fig. 2C e 2D) (Ing.: tuber): estrutura
subterranea dilatada, usualmente relacionada ao
armazenamento de substancias diversas -
frequentemente amido e lipideos; apresenta
gemas, visiveis ou ndo a olho nu, que podem
originar eixos vegetativos e/ou florais.

De acordo com a literatura brasileira sobre
morfologia vegetal, o termo deve ser utilizado
exclusivamente para denominar estruturas de
origem caulinar (Appezzato-da-Gléria 2015).
Usualmente, tubérculos originam-se a partir da
dilatagéo de porgdes apicais de rizomas delgados,
como o que ocorre na batata-inglesa (Bresinsky et
al. 2012, Bell 2008).

Embora a origem caulinar nem sempre seja
confirmada através de estudos ontogenéticos, a
formacdo de tubérculos ¢é frequentemente
reportada para espécies de Orobanchaceae (Joel
2013) e Balanophoraceae (Richard 1822, Hansen
1980). Provavelmente, devido a profusdo de
estudos abordando espécies da primeira familia, o
termo parece ser utilizado de forma menos
controversa. Por outro lado, em relagdo a segunda
familia, a morfologia da estrutura subterrédnea da
parasita parece ter sido alvo de controvérsias —
como também ocorre em relagdo ao
posicionamento filogenético desta familia.

O conhecimento a respeito da germinacdo e
ontogénese da conexdo de espécies de
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Balanophoraceae limita-se aos trabalhos de
Shivamurthy e colaboradores sobre Balanophora
abbreviata Blume (Arekal & Shivamurthy 1976,
Shivamurthy et al. 1981). Com base nesses
trabalhos, é possivel afirmar que a estrutura
subterrdnea formada apresenta origem caulinar,
podendo ser classificada como tubérculo no caso
desta espécie. Embora Mangenot (1947) utilize o
termo galha para se referir a tais estruturas em
espécies de Balanophoraceae, terminologia
posteriormente reforcada por Mani (1964), o termo
nao seria 0 mais adequado, uma vez que a
estrutura formada parece envolver apenas tecidos
da parasita, sem a ocorréncia de hiperplasia.
Cardoso (2014) utiliza o termo tubera,
provavelmente seguindo a terminologia proposta
por Goncalves e Lorenzi (2011), que definem este
termo como caule principal intumescido e
subterraneo que pode, ou nao, produzir
tubérculos, que seriam entdo caules laterais
intumescidos. Entretanto, DeCandolle (1813)
define o proprio termo tubérculo como podendo
ser terminal ou lateral. Essa denominagdo pode
dever-se também ao uso em inglés da palavra de
origem latina “tuber” com plural “tubera” (similar a
sin.: granum, pl.: grana).

De modo a evitar utilizagdes errbneas, sugerimos o
uso do adjetivo tuberoso/a como a forma mais
adequada de referir-se a morfologia do haustoério
formado por espécies de Orobanchaceae e
Balanophoraceae cuja ontogénese e
desconhecida, podendo ser outra que nao a
caulinar, seguindo a indicacdo de Appezzato-da-
Gléria (2015).

Unido-em-colchete (Ing.: clasping union): tipo de
conexdo caracterizada por uma concrescéncia de
tecidos externos da parasita sobre o 6&rgéo
parasitado da hospedeira, seja raiz ou caule,
envolvendo-o quase que totalmente; esta
morfologia ndo representa uma alteracdo de
tecidos da hospedeira, mas sim uma
especializagdo de parte da conexdo formada pela
parasita.

Dentre as parasitas aéreas que apresentam esta
morfologia, poucas sdo espécies nativas do Brasil,
de modo que ndo ha terminologia padronizada em
lingua portuguesa para este termo. O verbete aqui
proposto representa uma versdo da expressao
original em inglés, ressaltando a morfologia final
adquirida pela conex&o. Dettke (2013) utiliza a
expressdo “sistema  haustorial hipertrofiado”
referindo-se a unido-em-colchete formada pela
espécie Ligaria cuneifolia (Ruiz & Pav.) Tiegh.
(Loranthaceae), cuja ocorréncia no Brasil é restrita
ao Rio Grande do Sul (Caires & Dettke 2018).
Entretanto, a referida expressao, Unica referéncia
em lingua portuguesa localizada, €é pouco
especifica, podendo fazer referéncia a outros tipos
de haustorio.

Em relagdo as parasitas de raiz, embora esta
forma seja comum em espécies de diversas
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familias, nota-se que nem sempre utiliza-se o
termo adequado para descrevé-la, seja em inglés,
ou em portugués. Por tratar-se de estrutura
subterranea, possivelmente o ndo uso do termo
unido-em-colchete deve-se a dificuldade de
observacdo do desenvolvimento desta forma
caracteristica. A analise de espécies como Nuytsia
floribunda R. Br. (Loranthaceae) e representantes
do género Ximenia L. (Ximeniaceae) e revelam
gue a unido-em-colchete forma-se através de
prolongamentos laterais do apressério que
crescem até circundar completamente, ou quase, o
orgéo parasitado na hospedeira (Heide-Jgrgensen
2008). Em parasitas aéreas, 0 processo parece ser
semelhante (Calvin & Wilson 1998).

Concluséo

Apresentamos aqui 0s mais recorrentes
termos relacionados a morfologia e anatomia de
plantas parasitas, porém sem a intengédo de esgotar o
assunto ou a totalidade de termos relacionados.
Nossas indicacdes e sugestBes terminoldgicas
baseiam-se em acepcBes amplamente aceitas de
termos basicos empregados a toda diversidade
Botanica. Acreditamos que, devido a ampla gama de
modificagbes estruturais apresentadas pelas plantas
aqui abordadas em decorréncia da forma de vida
parasitaria, alguns dos termos descritos possam ser
dificeis de ser relacionados a tais plantas na auséncia
de andlises ou estudos comparativos mais amplos.

ApOs a compilacdo de toda a literatura que
serviu como base para a elaboracdo da lista de
verbetes apresentada, nossa principal conclusdo é a
compreenséo do haustério como um érgdo complexo
e diverso, cuja fungdo vai além daquela usualmente
mencionada - 0 estabelecimento de comunicagéo
vascular (ponte xilematica) entre parasita e
hospedeira. Tendo em vista os niveis de organizagéo
biologica (Solomon et al. 2008), ao compreendermos o
haustério como um 6rgdo devemos considera-lo como
sendo composto por diferentes tecidos e tipos celulares.
Desta forma, o frequente uso indiscriminado do termo
haustério como sinbnimo de extensor representa uma
simplificagéo equivocada da compreenséo da estrutura e
funcdo do 6rgao e do tecido em questdo. De modo a
evitar ambiguidades, frisando o uso mais correto do
termo, sugerimos a expressdo sistema haustorial para
designar o 6rgao (haustoério) e todo o conjunto de
estruturas que dele fazem parte.

Por fim, ressaltamos que as estruturas aqui
discutidas quanto a sua terminologia encontram-se,
frequentemente, associadas numa mesma interacdo
parasita-hospedeira. Isto €, uma mesma interface
pode apresentar morfologia e anatomia composta por
mais de uma estrutura ao mesmo tempo. Estudos
flogenéticos mais aprofundados, atualmente em
curso, poderao elucidar hipéteses de correlagdo entre
algumas das estruturas mencionadas, como galhas e
corddes corticais e rosas-de-pau e ampolas
vasculares, por exemplo.
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