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Prefácio

No presente ano, completa um quarto de século do lan

çamento da última obra de Fisiologia Vegetal escrita por

autores brasileiros. Pena que não tenha sido atualizada.

Todos saímos perdendo.

Ao longo desse prolongado interregno, a Fisiologia

Vegetal experimentou um impulso inédito de mudanças

extraordinárias, que acabaram desaguando em reposicio

namentos nada desprezíveis de conceitos e paradigmas,

alguns deles permeando o público em geral. Nesse contex

to, estão aí, a título de exemplo, as extensas áreas de plan

tações donadas in vitra, ou as ainda polêmicas plantas

transgênicas, cujas obtenções dependem, inescapavelmen

te, de conhecimentos e práticas próprias da fisiologia

organogenética, hormonal, nutricional, dentre outras de

suas subáreas. Ocioso, talvez, fosse lembrar que esses avan

ços espetaculares não teriam sido verificados sem a parti

cipação de profissionais bem preparados, aptos a dar con

tinuidade e profundidade às pesquisas sobre Fisiologia Ve

getal, básica e aplicada. Felizmente, nosso país já possui um

bom número deles. Se o Brasil desponta hoje no cenário

internacional como um dos maiores e mais eficientes pro

dutores agrícolas do mundo, isso se deve, em boa parte, ao

conhecimento e à experiência posta em prática desses pes

quisadores.

O presente livro insere-se na preocupação, já algo an

tiga, de disponibilizar, principalmente a estudantes de

Agronomia, Biologia, Biologia Molecular, Bioquímica e

Engenharia Florestal, bem como também a profissionais das

áreas de pesquisa, ensino e produção agrícola, o atual esta

do da arte da Fisiologia Vegetal e suas perspectivas para

um futuro próximo. Para tanto, buscaram-se, na experiên

cia vivenciada por estudiosos de várias especialidades e de

diferentes instituições científicas públicas brasileiras, os

alicerces científicos e pedagógicos indispensáveis para atin

gir tais objetivos. Não fosse a existência dessas instituições

e o entusiasmo contagiante desses colegas, muito dificil

mente teríamos como materializar, em bom nível, a pre
sente obra.

Em qualquer dos capítulos, sem muito esforço, pode-se

também aquilatar o quanto áreas como a Bioquímica, Bio

logia Molecular e Física vêm contribuindo para a expan-

são do conhecimento da Fisiologia Vegetal, num processo

de interação sinérgica e recorrente. Em larga extensão, as

interfaces dessas áreas apresentam-se, nos dias atuais, tão

íntimas que chegam a embaçar os limites identificatórios

de cada uma delas. Certamente, as células vegetais os des

conhecem in totum desde os primórdios da evolução. Isso

explica também por que está-se tomando cada vez mais raro

encontrar trabalhos de pesquisa e livros de Fisiologia Ve

getal ou de outras áreas assinados por um único autor.

Como ciência experimental que é, a Fisiologia Vegetal é

uma atividade inacabada, apenas com começo e meio. A

cada nova descoberta, seguem-se várias novas e boas per

guntas, numa dinâmica sem fim, claramente identificável

em cada capítulo.

No que diz respeito à parte didática embutida nos capí

tulos, foi também alvissareira a percepção de que começa

a se delinear no horizonte um ensino de fisiologia com

características próprias, voltado às demandas do alunato

brasileiro. Nesse sentido, explica-se por que, embora tenha

se procurado nesse livro uma certa uniformização de con

ceitos e terminologia*, manteve-se, por outro lado, quase

intocado o estilo de linguagem próprio de cada autor.

Antes de encerrar, gostari(J. de consignar neste espaço

meus sinceros agradecimentos a todos os autores deste li

vro, meus colegas de profissão. Não poderia também deixar
de mencionar os nomes das Oras. Elenice M. Varanda e

Maria Helena de Oliveira e Souza, que, em boa hora, lan

çaram a idéia da publicação de textos especializados de Bo

tânica em língua portuguesa. Ao meu xará e amigo Gilber

to Muylaert Tinoco, um amante das epífitas brasileiras, meus

agradecimentos pela maravilhosa aquarela da capa, na qual

conseguiu transferir, com a percepção peculiar dos grandes

mestres, este cenário luxuriante da nossa Mata Atlântica.

São Paulo, 30 de maio de 2004

Gilberto Barbante Kerbauy

*N.A.: Devido à falta, ainda, de uma norma geral sobre a nomenclatura

gênica, seu uso foi apenas minimamente uniformizado .
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CAPÍTULO 1

José Antonio Pimenta

INTRODUÇÃO

A água é uma das mais importantes substâncias do

nosso planeta. A vida evoluiu na água, que é o

solvente ideal para a ocorrência dos processos bioquí~

micos. Sem água, a vida como nós conhecemos não

existiria. As plantas vasculares estão entre os primei~

ros organismos de que se tem registro fóssil, aproxi~

madamente 450 milhões de anos atrás; no entanto,

isso corresponde apenas a 10% da idade da Terra.

Provavelmente, essa demora na conquista do ambi~

ente terrestre tenha sido causada pela dificuldade na

obtenção de água em um ambiente inerentemente
seco. O desenvolvimento de raízes e um sistema vas~

cular avançado foram necessários para absorver e

transportar água, enquanto epiderme e estômatos

foram necessários para conservá~ la.

Em tecidos metabolicamente ativos de plantas em

crescimento, a água constitui 80 a 95% da massa,

enquanto, em tecidos lenhosos, alcança de 35 a 75%.

Embora certas plantas tolerantes a dessecação possam

experimentar conteúdo de água de somente 20%, e

sementes secas possam conter 5 a 15%, ambas, nes~

sas condições, estão metabolicamente inativas e

reassumem atividade metabólica somente após a ab~

sorção de uma considerável quantidade de água.

A água é absorvida do solo, movimenta~se através

da planta e boa parte é perdida para a atmosfera na

forma de vapor, processo esse conhecido como trans~

piração. Sob o calor de um dia ensolarado, a folha

pode trocar 100% de seu conteúdo de água apenas em

1 hora. Para cada 2 g de matéria orgânica produzida

pela planta, aproximadamente 1 litro de água é ab~

sorvido pelas raízes, transportado através do corpo da

planta e perdido para a atmosfera. Em plantas

mesófilas (plantas adaptadas a ambientes com relati~

va disponibilidade de água, no solo e na atmosfera),
num solo úmido e atmosfera com baixa umidade re~

lativa (UR), cerca de 82% da água absorvida é trans~

pirada e 18% é armazenada. Já em plantas xerófilas

(plantas adaptadas a ambientes secos) suculentas,

apenas 50% da água absorvida é transpirada. A água

nas células é armazenada nos vacúolos e protoplasma

(90 a 95%) e paredes (5 a 1D%).

A importância de estudar as relações hídricas em

plantas se deve à diversidade de funções fisiológicas e

ecológicas que a água exerce. Entre os recursos de que

a planta necessita para crescer e funcionar, a água é o

mais abundante e, também, o mais limitante. Logo,

tanto a distribuição da vegetação sobre a superfície

terrestre quanto a produtividade agrícola são contro~

ladas principalmente pela disponibilidade de água.

A absorção de água pelas células gera, no interior

destas, uma força conhecida como turgor. Na ausên~

cia de qualquer tecido de sustentação, as plantas, para

se manterem eretas, necessitam manter a turgidez. A

pressão de turgor é essencial também para muitos

processos fisiológicos, como o alongamento celular,

as trocas gasosas nas folhas e o transporte no floema.

A perda do turgor devido ao estresse hídrico provoca
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2 Relações Hídricas

o fechamento estomático, a redução da fotossíntese

e da respiração e a interferência em muitos processos

metabólicos básicos. Sob desidratação intensa, ocor

re desorganização do protoplasma e a morte da maio

ria dos organismos.

A água é essencial como reagente ou substrato de

importantes processos como a fotossíntese (ver Capo

5, Fotossíntese) e hidrólise do amido (ver Capo 7, Res

piração) a açúcar em sementes germinando. Além da

essencialidade da água como doadora de elétrons para

o fluxo acíclico na fotossíntese, sabe-se, hoje, que ela

é importante também na eliminação ou desintoxica

ção de formas de oxigênio reativo, como 0z- e HzOz,

que podem acumular-se em resposta ao excesso de

fótons, ou seja, a água pode dificultar a fotoinibição.

Outras importantes funções da água estão relaciona
das ao movimento de nutrientes minerais tanto no

solo quanto nas plantas, ao movimento de produtos

orgânicos da fotossíntese, à locomoção de gametas no

tubo polínico para a fecundação e como meio de

transporte na disseminação de esporos, frutos e se

mentes para muitas espécies.

Nas últimas décadas, os estudos de relações hídricas

têm progredido rapidamente devido à utilização dos

conceitos da termodinâmica que permitiram um

melhor entendimento do movimento de água nas

plantas e em outros sistemas biológicos. Como con

seqüência, esses estudos geraram conceitos e análises

que estão intimamente relacionados com as leis da

termodinâmica, sendo necessários alguns conheci

mentos básicos dessa matéria para entender os prin

cípios do movimento da água.

Toda a importância da água no sistema solo--plan
ta-atmosfera está diretamente relacionada às carac

terísticas químicas da molécula, que lhe conferem

propriedades físico-químicas singulares. Neste capí

tulo serão abordados: estrutura química e proprieda

des físico-químicas da água, princípios do seu movi

mento, potencial químico e conceito de potencial de

água. Esses conhecimentos são básicos para o enten

dimento da abordagem seguinte sobre o movimento

da água nas plantas e entre as plantas e o ambiente.

ESTRUTURA E PROPRIEDADES

FÍSICO ..QUÍMICAS DA ÁGUA

A água apresenta várias propriedades físicas e quí

micas especiais quando comparada com outras mo

léculas de tamanhos similares. Essas propriedades

capacitam a água a agir como "solvente universal" e

ser prontamente transportada através da planta. Ne

nhuma outra substância conhecida tem mais propri

edades incomuns do que a água.

Estrutura da molécula de água

As propriedades físico-químicas da água estão in
timamente relacionadas à sua estrutura eletrônica, ou

seja, derivam primariamente da estrutura polar da

molécula de água. Para ilustrar, na Tabela 1.1 são

apresentados os elevados pontos de fusão e ebulição

da água quando comparada com substâncias de es

truturas similares, o que indica a alta força intermo

lecular da água. Em outras palavras, o aumento da

Comparação entre propriedades físicas da água com as de outros compostos com
estruturas similares, que têm 10 prótons e 10 elétrons

Ponto de

Calor dePonto deCalor de
Fórmula

Quantidade deFusãoFusãoEbuliçãoVaporização
Substância

QuímicaH (C)(j g-l)(OC)(j g-l)

Metano

CH44-18458-161 556
Amônia

NH)3-78452-331.234

Água
H20

2 O335 1002.452
Fluoreto de H

HF1-92 19
Neônio

NeO-249--246
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Relnções Hídricas 3

temperatura não rompe facilmente as ligações água
água.

As fortes ligações entre as moléculas de água são
devidas às formações de pontes de hidrogênio como
conseqüência da estrutura da molécula (Fig. 1.IA).
Na água, o oxigênio se une covalentemente a dois
átomos de hidrogênio com distâncias de 0,099 nm e
um ângulo de 105°. O átomo de oxigênio é mais
eletronegativo que o hidrogênio tendendo a atrair os
elétrons, ficando estes mais afastados dos átomos de

hidrogênio. Como resultado, o átomo de oxigênio na
molécula de água apresenta carga parcial negativa
(0-), enquanto cada hidrogênio apresenta carga par
cial positiva (0+). As cargas parciais são correspon
dentes, de modo que a molécula de água não apre
senta nenhuma carga líquida (eletricamente neutra).
Entretanto, essa distribuição assimétrica de elétrons

faz da água uma molécula polar, um dipolo. A sepa
ração de cargas positivas e negativas gera uma atra

ção elétrica mútua entre moléculas polares, que pos
sibilita a formação das chamadas pontes de hidrogê
nio (Fig. 1.IB).

Os hidrogênios positivamente carregados da mo
lécula de água são eletrostaticamente atraídos pelo
oxigênio negativamente carregado de duas outras
moléculas vizinhas. Isso leva à formação de pontes de
hidrogênio entre as moléculas, com uma energia de
cerca de 20 kj moI-I. Cada molécula de água pode
estabelecer pontes de hidrogênio com outras quatro.
As pontes de hidrogênio são bem mais fracas que as
ligações covalentes ou iônicas, que normalmente têm
uma energia de 400 kj moI-I, mas são mais fortes que
as atrações momentâneas conhecidas como força de
van der Waals, que apresentam cerca de 4 kj moI-I.

As ligações covalentes são fortes, mas podem ser
rompidas durante as reações químicas. Se as ligações
covalentes fossem o único tipo existente, não existi
riam sólidos e líquidos, porque elas não possibilitam
que moléculas interajam umas com as outras. No
entanto, existem também as forças intermoleculares
de van der Waals ou de London e as pontes de hidro

gênio que possibilitam interação entre moléculas
adjacentes e afetam o comportamento de gases e lí
quidos. Por exemplo, o que caracteriza a grande dife-

/
I
II

.....

..... ,

I
I

I
I

f- 0,099 nm +- 0,177 nm -j

B
CARGA líQUIDA NEGATIVA

CARGA líQUIDA POSITIVA

A

Fig. 1.1 A. Representação esquemática da molécula de água. As duas ligações intramoleculares dos hidrogênios com o

oxigênio formam um ângulo de 105°. As cargas parciais opostas (8- e 8+) na molécula de água resultam na formação de

pontes de hidrogênio intermoleculares com outras moléculas de água; as setas indicam a posição das pontes de hidrogê

nio. B. Esquema mostrando as distâncias das ligações de átomos de hidrogênio e oxigênio intra e intermoleculares. As

ligações covalentes (intramoleculares) são representadas por linhas contínuas e as pontes de hidrogênio (intermolecula

res) por linhas pontilhadas .
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4 RelaçõesHídricas

rença nas propriedades físicas entre o metano e a água

(Tabela 1.1) é que o primeiro não apresenta efeito de

dipolo permanente, porque suas moléculas não pos~

suem distribuição assimétrica de elétrons, e, conse~

qüentemente, nenhuma carga parcial que possibilite

a formação de pontes de hidrogênio. No entanto,

mesmo as moléculas neutras podem apresentar, mo~

mentaneamente, características dipolares, causando

as interações chamadas força de van der Waals.

As forças produzidas pela distribuição assimétri~

ca de cargas da molécula de água são responsáveis

pela estrutura simétrica cristalina do gelo. Quando

a água no estado sólido derrete a O°C, com a absorção

de energia na faixa de 6 kj moI-I, aproximadamente

15% das pontes de hidrogênio são quebradas. No

estado líquido a 25°C, aproximadamente 80% das

pontes de hidrogênio são mantidas intactas (estru~

tura semicristalina). Uma considerável quantidade

de energia, cerca de 32 kj mol-1 (igual a 73% do

calor latente de vaporização), é requerida para rom~

per essas pontes durante a evaporação (Fig. 1.2).

Assim, a fórmula química da água deveria ser expres~

sa como (HzO )n, onde n diminui com o aumento da

temperatura.

Além das interações entre as moléculas de água,

as ligações de hidrogênio também são importantes

para atrações entre a água e outras moléculas ou su~

perfícies que tenham átomos eletronegativos (O ou

N). Por exemplo, as ligações de hidrogênio são a base

das capas de hidratação que se formam na superfície

de moléculas biologicamente importantes, como pro~

teínas, ácidos nucléicos e carboidratos. Tem sido es~

timado que a capa de hidratação pode corresponder

a 30% da massa hidratada de uma proteína, sendo

muito importante para a estabilidade da molécula.

Propriedades físicas e químicas da água

A polaridade da molécula de água e a extensiva

quantidade de pontes de hidrogênio intermolecula~

res apresentada no estado líquido contribuem para as

propriedades raras ou singulares e biologicamente

importantes que a água apresenta.

PROPRIEDADE DE SOLVENTE
Por ser um solvente de largo espectro ("solvente

universal"), a água dissolve a maior quantidade e

variedade de substâncias do que qualquer outro

solvente conhecido. Essa excelente propriedade de

solvente da água se deve à sua natureza polar e ao seu

pequeno tamanho, possibilitando que ela seja um bom

solvente para substâncias iônicas e para moléculas que

contêm resíduos polares como -OH ou - NHz comu~

mente encontradas em açúcares e proteínas. Como

solvente, a água é quimicamente bastante inerte, atu~

ando como um meio ideal para a difusão e as intera~

ções químicas de outras substâncias.

A água tem a capacidade de neutralizar cargas de

íons ou macromoléculas, circundando~as de forma

orientada com uma ou mais camadas, formando a

B

.::...-..•---~----.

,,
.... ""-, ,

J

/
I
I
I

--, "A

Fig. 1.2 A. Diagrama esquemático apresentando a agregação das moléculas numa forma semicristalina. B. Desagregação
das moléculas de água devido à contínua agitação térmica, mostrando uma configuração ao acaso (fase gasosa).
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Fig. 1.3 A. Orientação das moléculas de água na superfície de um íon. B. Orientação das moléculas de água em super

fícies de macromoléculas carregadas. Os círculos verdes indicam a posição dos átomos de oxigênio.

chamada capa de moléculas de água ou camada de

solvatação. Essa capa de hidratação reduz as probabi

lidades de recombinações entre os íons e as intera

ções entre as macromoléculas, funcionando como um

isolante elétrico (Fig. 1.3). A efetividade da água

como isolante elétrico diminui com a concentração
do soluto.

A água tem a tendência também de se ligar forte

mente à superfície de colóides do solo, como argila,
silte e areia, bem como à celulose e a muitas outras

substâncias. Essa característica de adsorção é de gran

de importância na relação solo-planta.

A polaridade da molécula de água pode ser medi

da por uma grandeza conhecida como constante dielé

trica. A água apresenta uma das maiores constantes

dielétricas de que se tem conhecimento entre os

solventes (Tabela 1.2). Desse modo, a água se apre

senta como um excelente solvente para íons e molé

culas carregadas, diferentemente do benze no e do
hexano.

Substância

Água
Metanol
Etanol
Benzeno

Hexano

Constantes dielétricas de
alguns solventes a 25°C

Constante Dielétrica

78,4
33,6
24,3

2,3
1,9

PROPRIEDADES TÉRMICAS
Em função da considerável quantidade de energia

requerida para romper a forte atração intermolecular

causada pelas pontes de hidrogênio, a água apresen

ta propriedades térmicas atípicas e biologicamente

muito importantes, tais como elevados valores de

ponto de fusão e de ebulição, de calor latente de fusão e

de vaporização e de calor específico. Essas propriedades

são extremamente importantes, possibilitando que a

água se mantenha no estado líquido a temperaturas

compatíveis com a vida.

De modo geral, quanto menor uma molécula,

menores serão seus pontos de fusão e ebulição. Desse

ponto de vista, em temperaturas terrestres, a água

estaria na forma de vapor. Entretanto, isso não ocor

re devido à sua grande capacidade de formar pontes

de hidrogênio por ser dipolar, apresentando pontos

de fusão e ebulição bem superiores aos de outras mo

léculas similares (Tabela 1.1).

A energia requerida para separar moléculas de um

líquido e mover para uma fase de vapor adjacente, sem

uma mudança de temperatura, é chamada de calor

latente de vaporização. Já a energia requerida para

converter uma substância do estado sólido para o lí

quido é conhecida como calor latente de fusão. As

pontes de hidrogênio aumentam a quantidade de

energia necessária para a água evaporar, necessitan

do de 2.452 j de energia para converter 1 g de água

líquida em vapor (44 kj moI-I). É o maior valor de

calor latente de vaporização que se conhece entre os

líquidos (Tabela 1.1). Assim como as pontes de hi-
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6 Relações Hídricas

drogênio aumentam a energia requerida para a eva

poração, elas também aumentam a energia necessá

ria para o gelo derreter, fazendo com que a água te

nha um calor latente de fusão menor somente que o

da amônia (Tabela 1.1). A água necessita de 335 j de

energia para converter 1 g de gelo a 1 g de líquido a

O°C (6 kj mal-I).

A importância dessas propriedades para a vida das

plantas é que, uma vez bem hidratadas, as plantas,

para sofrerem com a queda da temperatura, precisam

perder grande quantidade de calor. E, ao contrário,

em função da necessidade de absorver grande quan

tidade de energia calórica de regiões vizinhas, o alto

calor de vaporização da água leva a um resfriamento

associado com a evaporação.

O calor específico refere-se à quantidade de ener

gia calórica requerida por uma substância para que

ocorra um dado aumento de temperatura. O calor

específico da água é de 1 caloria por grama por grau

centígrado correspondendo a 4,184 j g-l °C-I, maior

do que qualquer outra substância, com exceção da

amônia líquida, que é cerca de 13% maior. Uma ca

loria é definida pela quantidade de calor necessária

para aquecer aI °C 1 ml de água, nas condições nor

mais de temperatura e pressão. Quando a temperatu

ra da água é aumentada, as moléculas vibram rapida

mente, e grande quantidade de energia é requerida

pelo sistema para quebrar as pontes de hidrogênio.

Esse alto calor específico possibilita que a água fun

cione como um tampão de temperatura para os orga

nismos. Sendo assim, as células das plantas podem

trocar grande quantidade de calor com O ambiente

sem que ocorram variações consideráveis na tempe
ratura interna da célula.

O alto calor específico da água tende a estabilizar

a temperatura e é refletido, sob condições naturais,

na temperatura relativamente uniforme encontrada

em ilhas de terras próximas a grandes corpos de água.

Isso é importante tanto para a agricultura quanto para

a vegetação natural. A água é também extremamen

te boa condutora de calor, comparada com outros lí

quidos e sólidos não-metálicos, embora seja pobre

comparada com os metais. Essa alta condutividade tér

mica da água líquida também se deve à sua estrutura

altamente ordenada. A combinação do alto calor

específico com a alta condutividade térmica capaci

ta a água a absorver e redistribuir muita energia caló

rica sem haver um correspondente aumento da tem

peratura.

Uma outra propriedade importante para as plan

tas é o fato de a água líquida ser quase incolor. A boa

transmissão de luz visível toma possível às plantas

aquáticas fotossintetizarem a profundidades conside
ráveis.

PROPRIEDADES DE COESÃO E
ADESÃO

As propriedades de coesão e adesão da água estão

também relacionadas à forte atração entre suas mo

léculas e entre estas e superfícies carregadas, respec
tivamente.

A atração intermolecular que ocorre com as mo

léculas de água resultando na formação das pontes de

hidrogênio é conhecida como coesão. Como conse

qüência dessa alta força coesiva interna entre as mo

léculas, a água apresenta também considerável ten

são superficial. Isso fica evidente na comparação en

tre a água e o ar, porque as moléculas de água são mais

fortemente atraídas pelas moléculas vizinhas do que

pela fase gasosa do outro lado da superfície. O termo

tensão superficial refere-se à condição que existe na
interface. Entretanto, a melhor maneira de definir

tensão superficial é considerá-Ia como a quantidade

de energia requerida para expandir a superfície por

unidade de área. A água tem uma tensão superficial

maior do que qualquer outro líquido, com exceção do
mercúrio.

Como resultado dessa alta tensão superficial, a água

apresenta dificuldades de se espalhar e penetrar nos

espaços de uma superfície. Isso fica evidente pela for

mação de gotículas nas folhas e pelo fato de a água

não entrar nos espaços intercelulares das folhas atra

vés dos estômatos abertos. A alta tensão superficial é

a razão também de a água suportar o peso de peque
nos insetos.

Certos solutos, como sacarose e KCI, não se con

centram preferencialmente na interface ar-líquido e,

conseqüentemente, têm pouco efeito sobre a tensão

superficial de uma solução aquosa. Por outro lado,

ácidos graxas e certos lipídios podem se concentrar

r,
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na superffcie (interface) e reduzir muito a tensão su~

perficial. São moléculas conhecidas como surfatantes,

as quais possuem regiões polares (hidrofílicas) e

apoIares (hidrofóbicas) e são freqüentemente adicio~

nadas aos fungicidas e herbicidas nas pulverizações,

visando, com a quebra da tensão superficial, uma dis~

tribuição mais uniforme destes nas superfícies foliares.

A coesão das moléculas de água é também respon~

sável pela alta força tênsil (força de tensão), definida

como a capacidade de resistir a uma força de arraste,

ou, ainda, é a tensão máxima que uma coluna inin~

terrupta de qualquer material pode suportar sem que~

brar. Não é usual pensar em líquidos dotados de for~

ça tênsil, por esta ser uma propriedade típica dos

metais; no entanto, uma coluna de água é também

capaz de suportar tensões bastante altas, da ordem de

30 megapascal (MPa) (1 MPa = 10 bares = 9,87

atm). Isso facilita o arraste de uma coluna de água em

um tubo capilar sem que esta se rompa. No xilema, o

rompimento da coluna contínua de água tem efeito

devastador sobre o transporte da seiva bruta, princi~

palmente em árvores.

As mesmas forças que atraem as moléculas de água

(coesão) são aquelas que atraem as moléculas de água

às superfícies sólidas, uma propriedade conhecida

como adesão. Essas interações atrativas são importan~

tes para a subida da água em tubos de pequenos diâ~
metros.

As propriedades de coesão, tensão superficial, for~

ça tênsil e adesão, juntas, ajudam a explicar o fenô~

meno conhecido como capilaridade, que é o movi~

mento ascendente da água em tubos de pequenos

diâmetros tanto de vidro (a água sobe, em um tubo

de vidro de 0,03 mm de diâmetro, até uma altura de

aproximadamente 120 em) quanto no próprio xile~

ma. Essas propriedades são importantes para explicar
também a teoria da coesão e tensão ou teoria de Dixon

a respeito do movimento ascendente de água no xi~

lema, que será abordado posteriormente.

PROCESSOS DO MOVIMENTO DA
ÁGUA

A água e os solutos estão em constante movimen~

to dentro das células, de célula para célula, de tecido
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para tecido e nas plantas do solo para as raízes, destas

para as folhas e, especificamente, no caso da água das

folhas para a atmosfera. Logo, quando se estudam as

relações hídricas nas plantas, é importante que se

conheça o que governa o movimento da água.

Tanto nos sistemas vivos quanto no mundo

abiótico, os movimentos das moléculas são governa~

dos por dois processos: o fluxo em massa e a difusão.

N o caso da água, deve também ser considerado um

tipo especial de movimento conhecido como osmo~

se. Esses movimentos obedecem a leis físicas. O gra~

diente de potencial de pressão (ou pressão hidrostá~

tica) geralmente constitui a força que dirige o movi~

mento de fluxo em massa; outro tipo de gradiente, o

de potencial químico, está geralmente relacionado ao

movimento por difusão. Sendo assim, e ao contrário

do fluxo em massa, a força que dirige a difusão da água

é dependente do gradiente de concentração do soluto.

Fluxo em massa

O movimento de grupos de moléculas por fluxo em

massa ocorre quando forças externas são aplicadas,

tais como pressão produzida por alguma compressão

mecânica ou a própria gravidade; assim, todas as

moléculas tendem a se mover na mesma direção em

massa, enquanto a difusão resulta do movimento ao
acaso de moléculas individuais. Pode~se então definir

fluxo em massa como o movimento conjunto de par~

tfculas de um fluido em resposta a um gradiente de

pressão; é a forma mais simples de movimento fluido.

Exemplos comuns de fluxo em massa são o movimen~

to da água em um rio e a chuva; ambos são respostas à

pressão hidrostática estabelecida pela gravidade.

Água e solutos movem~se através do xilema por

fluxo em massa. Esse movimento é causado pela ten~

são ou pressão negativa desenvolvida nas superfícies

transpirantes, a qual é transmitida à seiva do xilema

da parte aérea para as raízes, conforme será visto adi~

ante. No interior das plantas pode ocorrer também o

fluxo em massa através das paredes das células, e a

própria ciclose (movimento do citoplasma nas célu~

Ias) pode ser considerada um fluxo em massa. Pode

ainda ocorrer fluxo em massa de água e outras subs~

tâncias no solo, e deste para as plantas .
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léculas ocorre, um equilíbrio dinâmico é estabeleci~

do e o movimento líquido de moléculas cessa (em
bora exista um contínuo movimento dentro de uma

estrutura em equilíbrio).

Um primeiro tratamento matemático para expres~

sar o processo de difusão quantitativamente foi feito

por A. Fick em 1855, conhecido como 1ª Lei de Fick:

onde lj é o fluxo da substância j (moles m-2 S-I), que
se refere à quantidade da substância j (dm) atraves

sando uma certa área por unidade de tempo (dt); logo,

lj = dm/dt. Dj é o coeficiente de difusão da substân~
cia j (cm2 ç 1 ), que varia com o tipo de substância e

com o meio (moléculas grandes têm um menor coe

ficiente de difusão, e a difusão no ar é mais rápida do

que no líquido). O gradiente de concentração (dc/

dx) é usualmente aproximado como !lc/ !lx, que é a

diferença na concentração da substância j, força que

está dirigindo a difusão entre dois pontos separados

pela distância !lx. O sinal negativo indica que o

movimento ocorre em direção à região de menor

concentração. Na equação se observa que, para uma

dada substância, a taxa de difusão por unidade de área

é proporcional ao gradiente de concentração e inver

samente proporcional à distância na qual ela ocorre.

A difusão de solutos a longas distâncias é muito

lenta. Calculou~se um período de 8 anos para uma

pequena molécula com coeficiente de difusão de 10-5

8 Relações Hídricas

Difusão

Conforme já foi mencionado, ao contrário do flu

xo em massa, a difusão envolve movimento espontâ

neo, ao acaso, de partículas individuais. Define-se o

fenômeno de difusão como o movimento, ao acaso,

de partículas (moléculas e íons), causado pela sua

própria energia cinética, de uma região para outra

adjacente, onde a mesma substância está em menor

concentração ou menor potencial químico. Sendo

assim, a difusão é um processo pelo qual as partículas

se misturam como resultado de sua agitação ao aca

so. Por exemplo, as partículas que constituem um sis

tema estão em contínua movimentação (movimen

to termocaótico) em todas as direções, colidindo umas

com as outras e trocando energia cinética. Se houver

inicialmente uma distribuição desuniforme de molé
culas ou íons de determinada substância, o movimen
to contínuo destes tende a distribuí-Ios uniformemen

te através de todo o espaço disponível, ou seja, como

existe maior número de partículas na região de mai

or concentração (maior potencial químico), haverá

maior probabilidade de as partículas se moverem em

direção à região de menor concentração, isto é, de

menor potencial químico da substância (Fig. 1.4).

Quando o açúcar (soluto) é colocado em um reci

piente com água (solvente), as moléculas do soluto

irão difundir~se em direção ao solvente, enquanto as

moléculas deste difundir~se~ão na direção oposta. Isso

ocorre até a solução ficar uniformemente misturada,

sem necessidade de outras forças agindo sobre as

moléculas. Quando a distribuição uniforme das mo~

J. = -D dcj] .--] dx
(1.1)

início equilíbrio
R,

R2R,R2
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Fig. 1.4 Movimento termocaótico de partículas levando à difusão, que pode ocorrer tanto com líquidos, sólidos ou gases.

A. Compartimentos com diferentes concentrações. B. Compartimentos após o equilíbrio dinâmico. Entrapia de R2 > RI

no início, tendência de R2 se desorganizar até RI = R2.



cm Z S -1 difundir 1 m na água, mas somente 0,6 segun

do para difundir 5 jLm, uma distância típica de célu

las da folha (Nobel, 1991). Isso sugere que o movi

mento a longas distâncias nas plantas, como no xile

ma, não ocorre por difusão. As substâncias que se

movem no fluxo transpiratório da planta (longa dis

tância) o fazem principalmente por fluxo em massa.

Assim como o fluxo em massa, a difusão faz parte

da nossa rotina, como o açúcar colocado no copo de

água, o odor do perfume de um frasco aberto no can

to da sala, que se toma uniformemente distribuído no

ambiente, o corante colocado num tanque com água

etc. Além disso, a difusão tem grande significado na

relação água-planta. A transpiração é um processo

difusional, sendo importante também no movimen

to de nutrientes e água do solo para chegar até as ra

ízes e da água e gases no interior da planta. Em parti

cular, a difusão é que possibilita o suprimento de di

óxido de carbono (COz) para a fotossíntese, o que

pode ocorrer para distâncias maiores porque o coefi

ciente de difusão no ar é muito maior do que nas so

luções aquosas.

Osmose

Imagine-se um recipiente separado em duas par

tes por uma membrana com permeabilidade seletiva

(semipermeável), tendo de um lado água pura e, do

outro, uma solução de açúcar. Sob tais condições

ocorrerá um maior movimento de água do local onde

ela se encontra pura para o lado contendo a sacarose.

Esse maior movimento da água através da membra

na semipermeável é chamado de osmose. As membra

nas celulares de todos os organismos são semiperme

áveis, ou seja, elas permitem que água e outras peque

nas substâncias sem carga atravessem mais pronta

mente do que solutos de partículas grandes e substân

cias carregadas.

Durante muito tempo, pensou-se que a osmose, que

é a forma de movimento da água para dentro e para

fora das células, fosse uma difusão através da mem

brana a favor de um gradiente de potencial químico

da água (no próximo item será abordado o conceito

de potencial químico). Entretanto, há algum tempo

pesquisadores têm observado que a osmose envolve
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tambémfiuxo em massa através de canais da membra

na. Essa constatação baseou-se em vários experimen

tos, indicando que o movimento osmótico da água é

mais rápido do que a difusão de água marcada com
deutério e trítio.

Somente nos anos 90 é que a questão dos canais

de água nas membranas foi mais bem compreendida,
ao serem identificados esses canais, denominados

aquaporinas, formados por proteínas com massa mo

lecular de 26 a 29 KD pertencentes à principal famí

lia de proteínas integrantes da membrana formadora

de canais. Sabe-se hoje que as aquaporinas são pro

teínas que aumentam a permeabilidade das membra

nas biológicas à água e são amplamente distribuídas

nos diferentes organismos.

Com a identificação dos canais seletivos, ficou cla

ro que a osmose que ocorre na absorção de água pelas

células envolve a combinação de difusão de molécu

las de água (uma a uma) através da membrana plas
mática e o fluxo em massa através de canais de dimen

sões moleculares, que ficam cheios de água (Fig. 1.5).

Para os dois tipos de movimento, a força que dirige

os processos é o gradiente de potencial químico da

água. A descoberta das aquaporinas resolve o questi

onamento do descompasso entre a rapidez da osmose
e velocidade de difusão individual de moléculas de

água através da membrana. A capacidade de trans

portar água pode ser regulada pelo estado de fosfori-

Fig. 1.5 Água atravessando a membrana celular de plan
tas. A. Por difusão individualmente atravessando a

bicamada lipídica. B. Por fluxo em massa, através de ca
nais de dimensões moleculares formados por proteínas in
tegrais da membrana, tais como aquaporinas.
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lação das aquaporinas, ou seja, pela adição ou remo

ção de grupos fosfatos de resíduos de aminoácidos

específicos das proteínas dos canais de água. Essa re

gulação pode alterar a taxa de movimento da água,

mas não muda a direção do movimento nem a força

que o dirige.

A osmose pode ser demonstrada por um dispositi
vo conhecido como osmômetro. Este se constitui do

fechamento de uma das extremidades de um tubo

contendo uma solução de sacarose com uma membra

na semipermeável (Fig. 1.6A). Quando o conjunto é

colocado dentro da água pura, ocorre um aumento do

volume de solução no tubo devido à maior passagem

de água do recipiente para o tubo, que é a osmose. Isso

ocorre porque o potencial químico da água na solu

ção é menor do que o da água pura. O movimento de

água através da membrana diminui gradualmente, em

parte devido à diluição da solução no tubo e, em par

te, à pressão hidrostática exercida pelo aumento do

volume de água no interior do osmômetro. Tanto a

diluição quanto a pressão hidrostática contribuem

para o aumento do potencial químico da água no

tubo, diminuindo em conseqüência o gradiente. O

equilíbrio é estabelecido quando a pressão hidrostá

tica neutraliza o efeito da presença da sacarose, fazen

do com que o gradiente de potencial químico da água

desapareça.

O osmômetro mostra que a osmose não é dirigida

somente pela concentração de soluto dissolvido, mas

também por pressões a que os sistemas podem ser sub

metidos. Sendo assim, a solução do tubo pode ser

pressionada possibilitando medir a força necessária

para impedir qualquer aumento no volume do tubo

(Fig. 1.6B). Essa força, medida em unidades de pres

são (força por unidade de área), é igual à pressão

osmótica exercida pela solução de açúcar.
Não sendo colocada em um osmômetro, uma so

lução isoladamente não apresenta pressão osmótica

(7T), possuindo somente o potencial para manifestar

essa pressão. Por essa razão, diz-se que as soluções têm

um potencial osmótico (1J!7T), que é uma de suas pro

priedades, cujo valor é o mesmo da pressão osmótica,

mas com sinal negativo, pois apresentam forças iguais

mas opostas. Ainda neste capítulo, será abordado mais

detalhadamente o potencial osmótico.

B

Fig. 1.6 Osmômetro, dispositivo para demonstrar a osmose.

Difusão de água através da membrana semipermeável em

resposta ao gradiente de potencial químico da água. A.

Início da osmose. B. Pressão aplicada acelerando o equilí

brio dinâmico (movimento pela membrana em ambas as

direções se igualam).

Análogo ao osmômetro é o comportamento das

células das plantas. Quando células flácidas, ou seja,

com baixa pressão de turgor, são colocadas em água,

no início a absorção é rápida, diminuindo lentamente

até chegar ao equilíbrio dinâmico, cessando a absor

ção líquida de água. Nesse ponto, a energia livre da água

fora e dentro da célula é a mesma. Embora haja uma

maior concentração de água livre do lado de fora da

célula, o aumento da pressão de turgor no interior da

célula vai balancear essa diferença, possibilitando o

equilíbrio da célula vegetal com a água pura. O estado

de energia livre da água representa o seu potencial

químico, que é, na verdade, a força que dirige o movi

mento da água nas plantas. Essa força é composta, pois,

como foi visto, a osmose é dirigida por gradiente de

concentração, como a difusão, e por gradiente de pres

são, como o fluxo em massa. Por isso, na prática, essa

força é expressa como gradiente de potencial químico

ou, mais comumente, pelos fisiologistas de planta,

como gradiente de potencial de água.

POTENCIAL QUíMICO

O potencial químico (J.L) é uma maneira termodi

nâmica de descrever quantitativamente a energia li-
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vre associada com a capacidade de uma substância

realizar trabalho. Como qualquer outra substância, a

água move~se de uma região de maior para outra de

menor potencial químico.

Tanto para a água quanto para qualquer outra subs~

tância, o potencial químico é claramente dependen

te de vários fatores, como a concentração (ou ativi

dade química), pressão, potencial elétrico e efeito da

gravidade. O impacto dos vários fatores sobre o po

tencial químico pode ser sumariado pela soma dos

vários componentes (Nobel, 1991):

JL = JL* + RTlna + zFE + VP + mgh (1.2)

Potencial químico é uma quantidade relativa, desse

modo, um nível de referência, JL*, é incluído na equa~

ção 1.2. Existindo uma constante desconhecida, o

valor real do potencial químico não é determinável.

Como o mais importante para os fisiologistas de plan

tas é o gradiente de potencial químico (JL - JL*),

quando isso é feito, o JL* desaparece. A unidade de JL

e JL* é energia por moI de substância, como, por exem

plo, joule mol-l ou caloria moI-I.

O termo RTlna (R = constante universal dos gases,

T = temperatura absoluta e a = atividade química) é a

contribuição da concentração (ou atividade química)

para o potencial químico. O terceiro termo zFE (z =
carga elétrica líquida, F = constante de Faraday e E =
potencial elétrico) diz respeito ao componente elétrico

e pode ser ignorado para a água, pois, a despeito de sua

forte natureza dipolar, a carga líquida da água é zero.

O termo VP representa o efeito da pressão sobre o

potencial químico. V é o volume parcial molal, ou

volume ocupado por um moI de substância, para a água

18 cm3 ou ml por moI de água. Medidas em fisiologia

vegetal são feitas em sistemas sujeitos à pressão atmos

férica, sendo assim conveniente definir P como a pres~

são que excede a atmosférica. Em célula vegetal, a pre~

sença de paredes celulares rígidas permite o desenvol

vimento de significativa pressão hidrostática.

A contribuição do campo gravitacional é dada pelo

termo mgh (m = massa da substância, g = aceleração

devido à gravidade e h = altura).

A adição de solutos em uma solução aquosa tende

a diminuir a atividade da água (aw)' causa aumento
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da pressão osmótica (1T), como visto no item sobre

osmose, e diminui o potencial químico (JL). Isso

mostra que a 1T e a aw mudam em direções opostas e

podem ser expressas da seguinte forma:

(1.3 )

onde o w subscrito refere-se à água. Substituindo a

equação 1.3 na equação 1.2, desprezando o compo

nente elétrico, já que se trata de água, tem~se:

De acordo com a equação 1.4, a dimensão em que

o potencial químico da água em uma solução (fJ.-)

difere do potencial químico da água pura (fJ.-* w) que

seria o gradiente, um valor relativo fácil de ser medi

do, é uma função do componente osmótico, da pres

são e para grandes árvores do componente gravitaci

onal. No exemplo do osmômetro, após o equilíbrio

dinâmico, essas forças se anulavam de forma que a

solução entrava em equilíbrio com a água pura, ou

seja, JLw - fJ.-* w = o.

POTENCIAL DE ÁGUA

Nota-se, na equação 1.4, que o potencial químico

é mais facilmente quantificável como uma medida

relativa e é expresso como a diferença entre o poten~

cial químico de uma substância num dado estado e o

potencial químico da mesma substância em um esta

do padrão; no caso da água, fJ.-w- fJ.- *w' Ainda que o

valor de fJ.-w- JL* w seja mais facilmente medido, os fi

siologistas de plantas simplificaram ainda mais, intro

duzindo o conceito de potencial de água, simboliza~

do pela letra grega psi em maiúsculo com w subscrito,

Pw' O potencial de água é proporcional ao fJ.-w- fJ.- *w

e pode ser definido a partir de um rearranjo da equa~

ção 1.4:

P = (JLw - fJ.-;) = P - 1T + Pwgh (1.5)w .7
w

onde P é a pressão hidrostática, 1T é a pressão osmótica

e Pw é a densidade da água, que é dada por mJV w' Por

•
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essa equação, um aumento na pressão hidrostática

aumenta o Pw, enquanto um aumento da pressão

osmótica o diminui. Desse modo, o Pw é definido

como a diferença do potencial químico da água numa

condição qualquer daquele da água líquida pura em

estado padrão dividido pelo volume parcial molal

(Vw), que é o volume de 1 moI de água (18 cm3 mol-I

ou 18 X 10-6 m3 moI-I), considerado uma constante

em faixas biológicas de temperatura e concentração.

A unidade de potencial químico, energia livre por

moI, é inconveniente em discussões de relação água

célula e água-planta. É mais conveniente usar uni

dades de energia por unidades de volume. Essas me

didas são compatíveis com unidades de pressão (muito

convenientes) e foram obtidas a partir da definição

do potencial de água quando se dividiu f.Lw - f.L *w (erg

moI-I) por Vw (em3 moI-I). Pois 106 ergs cm-3 = 1

bar = 105 Pa = 0,987 atm. Bares, pascal e atmosfera

são unidades de pressão. A unidade mais usada para

expressar o potencial de água é o megapascal (como

definido anteriormente, 1 MPa = 10 bares = 9,87

atm). Na prática é bem mais fácil medir mudanças de

pressão do que medir a energia requerida para movi

mentar a água. Além disso, o conceito de potencial

de água tem sido amplamente aceito porque evita a

dificuldade de medir a atividade química.

Por definição, o Pw da água pura é igual a zero, uma

vez que o numerador da equação 1.5 f.Lw - f.L *w é zero.

As medidas do potencial de água são sempre compa

radas a esse Pw igual a zero, que é o da água líquida e

livre, à pressão atmosférica, à mesma temperatura do

sistema sendo medido e a um nível zero para o termo

gravitacional. Isso não quer dizer que a atividade

química da água nessas condições seja também zero;

ao contrário, ela é bastante alta, pois, quando pura, a

água tem grande capacidade de reação. Tendo a água

livre um Pw = O, usado como referência, na maioria

dos casos o Pw dentro das células das plantas é nega

tivo, assim como em qualquer outra solução aquosa.

O Pw indica quanto a energia livre de um sistema

difere daquele do estado de referência. Essa diferença

é a soma das forças do soluto ( -7T = P7T),pressão (P

= 1Jip) e gravidade (p.,gh = Pg) agindo sobre a água:

Pw = P 7T + Pp + Pg ( 1.6)

conseqüentemente, a água caminha no sistema solo

planta-atmosfera a favor de um gradiente de poten

cial de água.

Componentes do potencial de água

No item anterior, foi definido o potencial de água

e considerados três dos seus componentes: o poten

cial de pressão (Pp), o potencial osmótico (P7T) e o

potencial gravitacional (Pg). Esses componentes

indicam os efeitos da pressão, solutos e gravidade,

respectivamente, sobre a energia livre da água.

POTENCIAL DE PRESSÃO (1Jfp)

O Pp é idêntico ao P da equação 1.5, e representa

a pressão hidrostática que difere da pressão atmosfé

rica do ambiente, ou seja, uma vez que o Pw de refe

rência (água pura) é considerado em pressão atmos

férica, por definição, nessas condições, o 1Jip é igual a

zero. Pressão positiva aumenta o Pw e a negativa o

reduz. Quando nos referimos à pressão hidrostática

dentro das células, o 1Jip é usualmente chamado de pres

são de turgor e tem um valor positivo. A pressão de tur

gor resulta da água que chega ao protoplasto, pres

sionando-o contra a parede celular que resiste à ex

pansão. Células com pressão de turgor são ditas túr

gidas e sem turgor são ditas flácidas. Em plantas her

báceas, a pressão de turgor tem grande importância

na manutenção do hábito ereto; perda de pressão de

turgor resulta em murchamento.

O 1Jip pode assumir valores negativos (conhecidos

como tensão) quando a pressão está abaixo da atmos

férica. Isso ocorre com freqüência em elementos de

vaso do xilema de plantas transpirando. Essas pres

sões negativas são muito importantes no movimento

da água a longas distâncias através da planta, o que
será visto mais adiante.

POTENCIAL OSMÓTICO (1JFTT)

Como já foi mencionado, o potencial osmótico é

uma propriedade das soluções; portanto, seu uso é

preferível se comparado ao termo pressão osmótica.

O P7T diz respeito ao efeito do soluto dissolvido so

bre o PWj quando diluídos em água, os solutos redu

zem a energia livre do sistema. Em qualquer condi-
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ção que não haja soluto, como água pura, o 1Jt7r é zero;
issosignifica que a presença de solutos reduzirá o 1Jt7r,

que assumirá valores negativos.

Sendo o componente produzido pelas substâncias
dissolvidas nas células, o 1Jt7r é uma resposta princi
palmente ao conteúdo dos vacúolos, característicos
da maioria das células vegetais, e que geralmente
apresentam valores na faixa de -0,1 a -0,3 MPa.
Para soluções "ideais" ou diluídas de substâncias não
dissociáveis, o 1Jt7rpodeser estimado pela equação de
van't Hoff:

1Jt7r = - Rtcs (1.7)
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e paredes celulares, freqüentemente se encontra re
ferência a mais esse componente do 1Jtw. O 1Jtm é
particularmente importante em estágios iniciais de
absorção de água pelas sementes secas (embebição)
e quando se considera a água retida no solo. Existe
também o componente matricial nas células (molé
culas higrófilas, p. ex. proteínas); todavia, sua con
tribuição para o potencial de água é relativamente
pequena comparada à do 1Jt7r.

Não obstante as considerações feitas, a equação

completa incluindo todos os componentes que podem
influenciar na quantidade de energia livre da água,
ou seja, no 1Jtw, é a seguinte:

onde R é a constante dos gases (8,314 j mol-I K-I), t
é a temperatura absoluta (em K) e Cs é a concentra
ção do soluto na solução, expressa como osmolalidade
(moles totais de soluto dissolvido por litro de água,
moI L-I). O sinal negativo indica que os solutos re
duzem o 1Jtw da solução. Como exemplo, utilizando
se dessa equação, para uma solução de sacarose de 0,1
M a 20°C, o 1Jt7r = -0,244 MPa. Para solutos iôni

cos que se dissociam em duas ou mais partículas, Cs

deve ser multiplicado pelo número de partículas
dissociadas. Geralmente em estudos envolvendo cé

lulas vegetais, considera-se que estas se comportam
como soluções ideais.

POTENCIAL GRA VITACIONAL (1Jfg)

Na realidade, o termo p.gh da equação 1.5, que é
igual ao 1Jtg, quase sempre tem sido desprezado. A sua
importância é insignificante dentro das raízes ou fo
lhas, mas ele se toma significativo para movimentos
de água em árvores altas. O movimento ascendente
em um tronco de árvore deve vencer uma força gra
vitacional de aproximadamente 0,01 MPa m-I.

POTENCIAL MÁTRICO OU

MA TRICIAL (1Jfm)

Sólidos ou substâncias insolúveis em contato com

água pura ou solução aquosa atraem moléculas de água
e diminuem o o/w. Esse componente é denominado
de potencial mátrico, que pode ser zero ou apresen
tar valores negativos, uma vez que diminui a energia
livre da água. Em discussões de solos secos, sementes

o/w = 1Jt7r + 1Jtp + 1Jtm + 1Jtg ( 1.8)

MOVIMENTO DA ÁGUA ENTRE
CÉLULAS E TECIDOS

Os espaços dentro das células (citoplasma e vacúo
los) são chamados de simplasto, enquanto os exter
nos à membrana plasmática, de apoplasto. Quando a
célula se encontra em equilíbrio, o 1Jtw é o mesmo
no vacúolo, citoplasma e parede celular. Entretan

to, os componentes do O/W podem diferir marcada
mente entre essas fases. Para a água no vacúolo e ci
toplasma (água no simplasto), os componentes do
minantes são usualmente o 1Jtp e 1Jt7r, com o 1Jtp ten
do quase sempre valor positivo. No apoplasto que
inclui a água nas paredes e no lúmen das células
mortas, tais como elementos de vaso, traqueídeos e
fibras, o componente dominante é o 1Jtp, com 1Jt7r e
1Jtm contribuindo para o 1Jtw sobretudo na região
imediatamente adjacente à superfície carregada das
paredes. Portanto, quando se estuda o transporte de
água nas células vegetais, a equação 1.8 é usualmen
te simplificada para:

(1.9 )

sendo o componente gravitacional (1Jtg) ignorado
para distâncias verticais menores do que 5 m.

Semelhante ao que foi demonstrado com o
osmômetro, os movimentos de entrada e saída de água
das células ocorrem por osmose. O comportamento

•
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osmótico das células pode ser facilmente visualizado

com a imersão de uma célula vegetal em soluções com

diferentes potenciais da água. Num recipiente com

água pura ou com solução aberta para a atmosfera, a

pressão hidrostática da água é a mesma da pressão

atmosférica (Pp = O MPa). No caso da água pura

(P'TT = °MPa), logo o Pw = °MPa (Pw = P'TT +
Pp). Quando uma célula vegetal é colocada em água

pura, a água mover-se-á para dentro da célula até o

Pw da célula se igualar a zero (Fig. 1.7A e B). Nessa

condição de equilíbrio, a célula atinge o turgor totaL

Se a célula for imersa em uma solução de sacarose a

0,1 M com Pw maior que o dela, ocorrerá também

absorção de água pela célula até os Pw se igualarem;

no entanto, nesse ponto a célula não vai atingir o

turgortotal (Fig.1.7C). Nessas condições, então o Pp
da célula em equilíbrio vai ser menor "em módulo"

que o P'TT; logo, o Pw da célula, assim como o da

solução, será negativo, diferente da célula em equilí

brio com a água pura, onde o P'TTse iguala ao Pp "em

módulo" e o Pw da célula atinge o valor zero (Fig.

1.7B e C).

Mesmo um ligeiro aumento no volume causa

uma considerável elevação da pressão hidrostáti

ca dentro das células vegetais, devido à presença

de paredes celulares relativamente rígidas. Na Fig.

1.7B e C, o Pp da célula em equilíbrio com o meio

é sempre maior que aquele da célula antes da

imersão. A parede celular resiste ao aumento da

pressão interna exercendo uma pressão contrária

sobre a célula. Assim, a entrada de água na céluLa

provoca um aumento da pressão hidrostática ou

pressão de turgor (Pp), aumentando conseqüente

mente o Pw. Considerando que as células vegetais

possuem paredes celulares bastante rígidas, conclui

se que pouca água deve entrar. Pode-se então supor

que o P'TT da célula varia pouco durante o processo

até o equilíbrio. As relações entre Pp, P'TT e Pw de

uma célula isolada imersa em água pura são ilustra

das na Fig. 1.8.
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Fig. 1.7 Movimentos de água de célula imersa em diferentes meios para ilustrar os conceitos de potencial de água e seus
componentes. A. Célula vegetal antes da imersão com 'l'p = O; 'l'n < O; 'l'w < O. B. Célula com 'l'p > O; 'l'n < O;

'l'w = O ('l'n = 'l'p em módulo) em equilíbrio com água pura (rurgor total). C. Célula com 'l'p > O; 'l'n < O; 'l'w < O

('l'n > 'l'p em módulo) em equilíbrio com solução de sacarose 0,1 M (sem atingir turgor total, 'l'p de c < 'l'p de b).
D. Célula com 'l'p = O; 'l'n < O; 'l'w < O, em equilíbrio com solução de sacarose 0,3 M (célula flácida).
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célula flácida
pressão de turgor = O
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célula próxima do equilíbrio••

célula em equilíbrio
pressão de turgor = 0,8 MPa

1,4 1,5
volume da célula

Fig. 1.8 Mudança no potencial de água em uma célula flácida até o equilíbrio, após ser colocada em água pura. Note que,

para o potencial osmótico e o de água, os valores são negativos, enquanto, para o potencial de pressão, são positivos.

(Diagrama de Hôfler modificado.)

o formato exato das curvas da Fig. 1.8 depende da

rigidez da parede celular. Se a parede for muito rígi~

da, uma pequena mudança no volume causa uma

grande mudança na pressão de turgor (PP). A rigi~

dez da parede pode ser medida pelo coeficiente de

elasticidade, simbolizado por E (letra grega epsilon).

A propriedade de elasticidade da parede é dada pela

mudança na pressão hidrostática (.1PP) dividida pela

mudança relativa no volume (L1v/v) que é:

o coeficiente de elasticidade, E, é a inclinação da

curva do Pp na Fig. 1.8; logo, é expresso em unida~

des de pressão, com valor típico na ordem de 10 MPa.

Valores altos de E indicam paredes rígidas relativa

mente pouco elásticas, enquanto pequenos valores

indicam paredes mais elásticas.
\ Retirando-se a célula em equilíbrio com a solução

de sacarose 0,1 M (Fig. 1.7C) e imergindo-a numa

solução de sacarose 0,3 M, portanto com um valor de

P11 menor (mais negativo), a água mover-se-á para

fora da célula em resposta ao gradiente de Pw. No

equilíbrio, a célula tomar-se-á flácida, e o Pp será
zero, diminuindo assim o volume e o Pw da célula

L1pp

E = L1v/v
(1.10)

(Fig. 1.70). O ponto em que o protoplasto deixa de

pressionar a parede celular (Pp = ° e P11 = Pw) é

chamado de plasmólise inciPiente. Plasmólise é a con~

dição em que o protoplasto se desprende da parede

celular; essencialmente é um fenômeno de laborató

rio, com possíveis exceções em condições extremas

de estresse salino ou de água, que raramente ocorrem

na natureza. Independentemente da situação que foi

apresentada na Fig. 1.7, no equilíbrio o movimento

de água para dentro e para fora é igual, e o fluxo lí

quido é zero.

O ponto comum de todos os exemplos apresenta

dos na Fig. 1.7 é que o movimento da água é passivo.

A água move-se, em resposta a forças físicas, de uma

região de maior para outra de menor potencial de água

ou energia livre. Assim também é o movimento por

simples difusão que ocorre entre células conectadas

por plasmodesmos. Conseqüentemente, dentro de um

grupo estruturalmente homogêneo de células, tal

como o parênquima, células individuais podem ter

diferentes valores de P11,mas, quando o tecido está

em equilíbrio, o valor de Pw é o mesmo para todas
as células.

Como visto no parágrafo anterior, a força que di

rige o movimento da água é o gradiente de potencial

de água (.1Pw), mas o que determina a taxa em que

•
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a água se move depende, além do L11Jiw entre a célu

la e o ambiente que a envolve, da permeabilidade da

membrana à água, uma propriedade conhecida como

condutividade hidráulica (Lp) da membrana. A for

ça que dirige o movimento (L11Jiw), a permeabilida

de da membrana. (Lp) e a taxa em que o fluxo ocorre
(Jv) estão relacionadas pela seguinte equação:

A condutividade hidráulica expressa a capacidade da

água de mover-se através da membrana, envolvendo

unidades de volume, de área da membrana, de tem

po e de gradiente de potencial de água (p. ex., m3 m-2

S-1 MPa-1 ou m S-1 MPa-1). Quanto maior for a con

dutividade hidráulica, maior será a taxa do fluxo. O

fluxo (Jv) é o volume de água atravessando a mem

brana por unidade de área de membrana por unidade

de tempo (m3 m-2 S-1 ou m S-1). Quando o movimen

to de água for de célula para célula através dos plas

modesmos, a orientação é dada apenas pelo L11Jiw.

Além da essencialidade do conceito de potencial

de água como fator que governa o transporte da água

no sistema solo-planta-atmosfera, ele é importante

também como medida do estado de hidratação das

plantas. Esse estado pode variar tanto entre espécies

de diferentes estratos numa formação vegetal, quan

to para as mesmas espécies em diferentes estações

(Fig. 1.9). Uma deficiência de água no solo e, em

conseqüência, na planta inibe o crescimento por afe

tar processos da fotossíntese, abertura estomática, sín-

Jv = Lp (L11Jiw) (1.11)

tese protéica, síntese de parede, expansão celular,
entre outros.

ÁGUA NO SOLO

Tanto a água utilizada pelas plantas nas suas fun

ções vitais quanto a que é perdida para a atmosfera

por transpiração provêm do solo. As plantas absor

vem água do solo pelas raízes e a translocam até as

folhas, onde é perdida para a atmosfera, estabelecen

do uma coluna contínua de água no sistema solo

planta-atmosfera, obedecendo a um gradiente decres

cente de 1Jiw. É importante para o entendimento de

todo esse movimento da água uma abordagem sucin

ta a respeito da natureza dos solos, uma vez que o

conteúdo de água e a taxa do movimento da água no

solo dependem do tipo de solo e de sua estrutura.

O solo é um sistema complexo constituído de 3

fases: sólida, líquida e gasosa. A fase sólida (matriz) é

constituída pelas frações mineral e orgânica. A fra

ção mineral resulta da ação degradadora (intemperis

mo) de natureza física, química e biológica sobre as

rochas, originando partículas de diferentes tamanhos

(Tabela 1.3) que irão constituir a estrutura do solo.

A fração orgânica, mais conhecida como matéria or

gânica do solo ou húmus, resulta da decomposição

biológica de animais, microrganismos e principalmen

te vegetais. Em equilíbrio com a fase sólida, encon

tra-se a fase líquida do solo, constituída de uma solu

ção aquosa diluída. A fase gasosa geralmente está em

equilíbrio com a atmosfera.

A Estrato BEstação

herbáceo
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Fig. 1.9 Potencial de água de nove espécies pertencentes a um cerradão do município de São Carlos - Brasil. A. Valores

médios obtidos para espécies pertencentes a diferentes estratos. B. Valores médios obtidos para as nove espécies na esta

ção seca e na chuvosa. (Modificado de Perez & Moraes, 1991.)
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potencial de pressão ( P'p). Quanto mais seco estiver
o solo, menor será o seu P'w. Na maioria dos solos,

em razão de a fase líquida ser bastante diluída, o P'7T

da solução é geralmente desprezível, aproximando-se

de zero, algo em tomo de -0,02 MPa. Portanto, ex

ceto em solos salinos onde o P'7Tpode atingir valores

até menores que -0,2 MPa, o P'w do solo é determi

nado principalmente pelo potencial de pressão nega

tivo (- P'p).

Para solos úmidos, o P'p encontra-se próximo a

zero; no entanto, à medida que água é evaporada e

não é reposta, o P'p diminui, reduzindo conseqüen

temente o P'w. Alguns textos atribuem essa diminui

ção do P'w ao potencial mátrico (P'm), e não ao P'p

negativo. Mas o P'm do solo é devido primariamente

à pressão local, causada pela capilaridade e interação

da água com as superfícies sólidas do solo (ver

Passioura, 1980). Neste capítulo será considerado o

termo P'p como o componente principal responsável

pela diminuição do P'w do solo.

A ocorrência do potencial de pressão negativo

( - P'p) no solo está ligada ao fato de a água apresen

tar alta tensão superficial, tendendo a minimizar as

interfaces ar-água. A água adsorvida pelo solo na CC

ou abaixo desse ponto é encontrada em canais capi

lares e em espaços intersticiais entre partículas de solo

em contato. À medida que o solo vai secando, a água

é primeiramente removida dos espaços maiores en

tre as partículas. Nessas condições, a água forma uma

fina camada (filme) envolvendo a superfície das par

tículas. À medida que a água evapora desse filme, ou

é absorvida pelas raízes, a interface ar-água retrai para

os pequenos espaços entre as partículas do solo. Isso

cria meniscos microscópicos com superfícies muito

pequenas e curvas. O raio dos meniscos diminui pro

gressivamente, e a tensão superficial na interface ar

água gera uma crescente pressão negativa (- P'p).

Conseqüentemente, o conteúdo de água no solo, na

ou abaixo da CC, estará sob tensão (- P'p), e o po

tencial de água será negativo. O potencial de pressão

negativo desenvolvido nas pequenas superfícies cur

vas pode ser estimado pela fórmula:

Características físicas d~diferentes solos I

DiâmetroÁrea

da Partícula
Superficial

Solo
(mm)por Grama (m")

------.-------Areia fina
0,2-0,05< 1-10

Silte
0,05-0,00210-100

Argila
< 0,002100-1.000

A estrutura do solo afeta a poros idade, a qual está

ligada diretamente à retenção da água e à aeração.

Solos arenosos têm relativamente baixa área superfi

cial por grama de solo, com espaços relativamente

grandes, ou canais entre as partículas, exatamente o

oposto de um solo argiloso. Portanto, solos argilosos

que apresentam microporos ou poros capilares rete

rão mais água do que solos arenosos, que apresentam

poros de maior diâmetro.

Quando um solo recebe grande quantidade de

água, seja por chuva ou por irrigação artificial, os

poros ficam saturados, diminuindo parcial ou total

mente os espaços aéreos. O excesso de água é drena

do livremente por gravidade, e o restante permane

cerá retido nas camadas superficiais do solo. O con

teúdo de água do solo que permanece retido por ca

pilaridade após o excesso de água ter sido drenado

livremente é denominado capacidade de campo (CC),

que é expressa em gramas de água por 100 ml de solo.

Sob condições naturais, podem ser necessários 2 a 3

dias para um solo argiloso retomar à CC após um

período de muita chuva.

Pelo fato de o solo argiloso apresentar maior quan

tidade de poros menores, ele possui maior capacida

de de estocar água, ou seja, maior CC do que o solo

arenoso. Sendo assim, o solo arenoso apresenta bai

xa capacidade de campo e é bem aerado, enquanto o

solo argiloso tem alta CC mas é menos aerado. O ideal

para o desenvolvimento das plantas é uma estrutura

de solo que represente um balanceamento entre re

tenção de água e aeração.

Assim como nas células, o potencial de água ( P'w)

da solução do solo pode ser considerado como tendo

dois componentes, o potencial osmótico (P'7T) e o
,Tr _ -2T'rp - r

(1.12)
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onde T é a tensão superficial da água (7,28 X 10-8

MPa m -1) e r é o raio de curvatura do menisco. Quan

do esse raio for bem pequeno, como ocorre nos solos

secos, o valor do 1JIp será muito negativo. Logo, a força

com a qual a água do solo é retida aumenta conside

ravelmente à medida que, durante a secagem, os po

ros de maior diâmetro são esvaziados e a água perma

nece apenas nos poros mais finos.

Quando a água é removida do solo pelas raízes,

próximo a elas, na rizosfera, pode ocorrer uma tensão

( -1Jip) diminuindo o 1Jiw dessa região, o que facilita

o movimento da água em direção às raízes. A taxa

desse movimento de água no solo vai depender da

magnitude do gradiente de pressão e da condutividade
hidráulica do solo. Essa condutividade é uma medida

da facilidade com que a água se move através do solo.

Solo argiloso apresenta baixa condutividade hidráu

lica em razão dos seus pequenos espaços; o contrário

é válido para o solo arenoso.

A absorção de água pelas plantas só ocorre se hou

ver um gradiente favorável de 1Jiw entre o solo e as

raízes. Em um solo perdendo água permanentemente

por evapotranspiração durante o dia, as plantas terão

dificuldades crescentes de retirar água para balance

ar a perdida por transpiração, levando a uma perda

de pressão de turgor ou murchamento. No entanto,

com a quase total interrupção da transpiração à noi

te, o turgor das plantas poderá ser recuperado.

Eventualmente, o conteúdo de água no solo pode

chegar a um nível tão baixo (1Jiw do solo se toma

inferior ou igual ao 1Jiw das raízes), que, mesmo im

pedindo totalmente a perda de água, a planta não

consegue recuperar a pressão de turgor. Esse nível é

chamado de ponto de murchamento permanente

(PMP). No PMP, as plantas permanecem murchas,

com pressão de turgor nula mesmo à noite, e o tur

gor só poderá ser recuperado se mais água for adici
onada ao solo.

O valor real do PMP é relativamente baixo para

solo arenoso (1 a 2%) e alto para solo argiloso (20 a

30%). Entretanto, independentemente do tipo de

solo, o 1Jiw no PMP apresenta certa uniformidade. Na

agricultura e na ciência dos solos, um 1Jiw do solo de

-1,5 MPa é considerado norma para o PMP. Para

outras espécies de interesse ecológico, o 1Jiw do solo

no PMP pode variar entre -1 e -4 MPa. Desse modo,

lembrando que o 1Ji7Tdas células varia entre as espé

cies de plantas, diferentemente da CC, o PMP não

deve ser considerado como uma propriedade unica
mente do solo .

De uma maneira aproximada, estabeleceu-se que

a disponibilidade de água do solo para as plantas está

compreendida entre a CC e o PMP. Mas, nem toda

água nessa faixa está uniformemente disponível, pois

a retirada de água se toma progressivamente mais

difícil à medida que o 1Jiw do solo diminui em dire

ção ao PMP. Isso é facilmente observado em plantas

submetidas à deficiência hídrica, que apresentarão

sinais de estresse hídrico e redução no crescimento

antes de o 1Jiw do solo chegar ao PMP. Assim como a

retenção, a faixa de disponibilidade de água para as

plantas é maior nos solos argilosos (com maior super

fície) do que nos arenosos.

ABSORÇÃO E MOVIMENTO
RADIAL DE ÁGUA NAS RAÍZES

Nas plantas, o sistema de raízes é tão complexo

quanto a parte aérea em sua diversidade, apresentan

do muitas interações com a matriz do solo e com a

grande quantidade de organismos que o circunda. O

sistema de raízes exerce várias funções importantes,

como sustentação da planta, armazenamento de re

servas, síntese de substâncias importantes e absorção

de nutrientes. Além disso, a maior parte da água que

as plantas adquire é absorvida através das raízes. Toda

absorção da água ocorre devido a um gradiente de

crescente de 1Jiw entre o meio em que as raízes se

encontram e o xilema destas. O gradiente pode ser

menor ou maior, dependendo da taxa de transpira

ção da planta. As principais forças envolvidas na

absorção de água pelas raízes podem ser descritas como

segue:

b - (1JIp + 1Ji7T),olo - (1JIp + 1Ji7T\aiz (113)a sorçao = .
rsolo + rraiz

onde 1JIp e 1Ji7Tsão,respectivamente, os potenciais de

pressão e osmótico e r a resistência ao fluxo (segun
dos cm-I).

-
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A absorção de água ocorre principalmente pelas

raízes mais finas que se encontram em íntimo conta

to com um maior volume de solo por unidade de vo

lume de raiz. Nessas raízes finas, a zona de maior ab

sorção de água está situada na porção subapical, en

tre o meristema e a região de cutinização e suberiza

ção; são regiões que podem distar 0,5 cm da ponta das

raízes e se estender até 10 cm. Essa zona geralmente

corresponde à região de maturação celular, isto é,

onde os tecidos vasculares, em particular o xilema,

têm iniciado a diferenciação.

A zona de mais rápida e maior absorção de água

coincide com a região de maior incidência de pêlos

absorventes nas raízes (Fig. 1.10). Os pêlos são exten

sões microscópicas das células epidérmicas, que au

mentam muito a área superficial das raízes em conta

to íntimo com os filmes de água que cincundam as

partículas de solo (Fig. 1.11). Isso aumenta muito a

capacidade de absorção de água e nutrientes do solo,

pois os pêlos absorventes podem constituir mais de

60% da área superficial das regiões apicais das raízes.

Com o crescimento, ocorre progressivamente a subs

tituição dos pêlos absorventes que funcionam por

apenas alguns dias, de modo que, permanentemente,

a zona pilosa das raízes está em contato com novas

regiões do solo.

partículas
de solo

pêlo absorvente

estrias de Caspary
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Fig. 1.10 Variação da quantidade de água absorvida nas

diferentes regiões das raízes.

As regiões mais maduras das raízes podem possuir

camadas externas de tecidos com paredes celulares

contendo materiais hidrofóbicos que dificultam a

absorção de água. No entanto, para espécies arbóreas,

especialmente durante os períodos de dormência, as

regiões mais velhas das raízes podem absorver quan

tidade significativa de água.

Após a água ter sido absorvida nos pêlos ou célu

las da epiderme das raízes, ela tem que se movimen

tar radialmente atravessando o córtex para chegar aos

elementos do xilema no centro do estelo (Fig. 1.11).

Existem três caminhos possíveis para o movimento

}córtex

Ie,telo
endoderme

epiderme

Fig. 1.11 Seção transversal de uma raiz mostrando os diferentes tecidos que vão desde a epiderme (mais externamente)

até o xilema (mais internamente) e os pêlos das raízes em íntimo contato com filmes de água que circundam as partículas
do solo.
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da água da epiderme até a endoderme das raízes: a via

apoplasto, transmembrana e simplasto. A via

apoplasto verifica~se através de um caminho contínuo

representado pelas paredes celulares e espaços inter~

celulares; nela, portanto, a água não atravessa nenhu~
ma membrana.

Tanto na via transmembrana quanto através do

simplasto, a água necessita atravessar membranas. No

caso do caminho transmembrana, ocorre passagem de

água através de várias membranas, entrando numa

célula de um lado e saindo do outro para entrar em

outra cé'lula. A água atravessa pelo menos duas mem

branas de cada célula, isso quando o tonoplasto não
está envolvido.

O simplasto consiste no espaço ocupado por

citoplasmas de células interconectadas por plasmo

desmos (microporos), através dos quais a água cami~

nha de uma célula para outra por meio dos plasmo~

desmos. A importância relativa das vias apoplasto,

transmembrana e simplasto ainda não está claramente

estabelecida. Esses caminhos não são, necessariamen

te, mutuamente excludentes, existindo apreciável

transferência de água de um para o outro quando esta

cruza o córtex da raiz. Na realidade, a água do

apoplasto está em constante equilíbrio com a água do

simplasto e do vacúolo.

Nas regiões mais jovens próximas à ponta das raí~

zes, a água fluirá diretamente do córtex para dentro

do xilema em desenvolvimento, encontrando relati~

vamente pouca resistência ao longo do caminho. Os

vasos do xilema são localizados no centro das raízes,

numa região conhecida como estelo. Nas regiões mais
maduras, circundando o estelo encontra-se uma ca

mada de células conhecida como endoderme (Fig.
1.11).

Na maioria das raízes, a parede das células da en

doderme apresenta um espessamento característico,

chamado de estrias de Caspary. Essas estrias são prin~

cipalmente compostas de suberina, uma mistura com~

plexa de substâncias hidrofóbicas, ácidos graxos de

cadeia longa e álcoois, que ocupam os espaços entre

as microfibrilas de celulose e os espaços intercelula

res. Com isso, na endoderme, as estrias de Caspary

apresentam-se como uma barreira física efetiva ao

movimento radial de água através do apoplasto. O

resultado é que a água se move para dentro e para fora

do estelo somente passando através das membranas

das células da endoderme, ou seja, a endoderme é que

oferece a maior resistência ao movimento de água
através da raiz.

Nas raízes com crescimento secundário, geralmen

te a endoderme é eliminada com o córtex. Naquelas

que permanecem com crescimento primário, freqüen~

temente se desenvolvem paredes secundárias espes

sas. A formação dessas paredes pode não ocorrer em

algumas células da endoderme, permanecendo com

paredes delgadas. Essas células, com estrias de

Caspary, denominam-se células de passagem e, nesses

casos, são importantes para a passagem de água, bem

como de minerais, através da endoderme em direção
ao xilema.

Após atravessar a endoderme, já dentro do estelo,

a água encontra resistências semelhantes àquelas do

córtex, podendo voltar a se mover nas paredes celu~

lares (apoplasto) e daí chegar ao lúmen dos elemen

tos de vaso e traqueídeos.

O movimento de água diminui quando as raízes

estão sujeitas a baixas temperaturas, níveis eleva

dos de dióxido de carbono, anaerobiose ou trata~

mento com inibidores da respiração, como cianeto
ou dinitrofenol. A anaerobiose é mais comumente

encontrada em plantas submetidas a solo alagado,

podendo levar a um murchamento nas espécies não

adaptadas a tal condição. Essas observações indi

cam uma relação da respiração com o movimento

de água nas raízes; no entanto, a exata explicação

para esse efeito não está clara. Aparentemente, a

respiração estaria relacionada à manutenção da

integridade celular e alongamento continuado das

raízes; mais recentemente, tem sido sugerida uma

ligação da respiração com a inativação das aqua~

porinas.

Assim como na absorção, seja qual for o caminho

do movimento radial, o fluxo de água será dependente

do gradiente decrescente de potencial de água entre

o xilema e a solução do solo em contato com a super~

fície das raízes. Esse gradiente aumenta com o esta

belecimento de uma pressão negativa (tensão) den

tro do xilema, devido à evaporação de água nas fo

lhas (transpiração).
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MOVIMENTO ASCENDENTE DE
ÁGUA NO XILEMA

o principal tecido condutor de água nas plantas é o

xilema, responsável também pela condução de minerais,

de algumas pequenas moléculas orgânicas e pela susten

tação. Comparado com a complexidade do movimento

radial, no xilema o caminho da água é mais Simples,

apresentando baixa resistência. Juntamente com o fio

ema, o xilema se constitui de um sistema contínuo de

tecido vascular que se estende pelo corpo da planta

(Fig. 1.12A). As células condutoras no xilema têm ana

tomia especializada que as capacitam a transportar

grandes quantidades de água com muita eficiência.

Existem dois tipos básicos de células condutoras no

xilema, os traqueídeos e os elementos de vaso, sendo

ambos mortos. Constituem-se de células alongadas

com paredes secundárias nas quais ocorrem as pon

tuações (Fig. 1.12B). As pontuações dos traqueídeos

pontiagudos concentram-se nas extremidades,

A

parênquima cortical

...." endoderme

periciclo

f10ema

xilema

placa de perturação
composta

placa de
perturação simples

pontuações

8

Traqueídeos Elementos de Vaso

Fig. 1.12 A. Tecido vascular de raízes jovens mostrando os grandes vasos do xilema numa seção transversal. B. Compa
ração estrutural de traqueídeos e elementos de vaso envolvidos no transporte de água pelo xilema.
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conectando-os com o traqueídeo vizinho. Os elemen

tos de vaso, além das pontuações, apresentam perfu

rações que são áreas destituídas de paredes primária e

secundária. As perfurações podem ocorrer lateralmen

te, mas geralmente ocorrem nas paredes terminais

(placa de perfuração), de modo que os elementos de

vaso são unidos por placas de perfuração constituin

do colunas contínuas e longas, chamadas de vasos.

Os traqueídeos, considerados evolutivamente me

nos avançados que os elementos de vaso, são o único

tipo de célula condutora de água nas gimnospermas.

O xilema da grande maioria das angiospermas é cons

tituído predominantemente por elementos de vaso.

Acredita-se que os elementos de vaso são condutores

de água mais eficientes do que os traqueídeos; no en

tanto, as bolhas de ar que podem ser formadas no inte

rior dos vasos causam, via de regra, maior obstrução ao

fluxo de água nos primeiros do que nos últimos.

Diferentemente do movimento radial na raiz, a

resistência ao fluxo de água no xilema é relativamente

mais baixa, uma vez que não existem camadas a se
rem atravessadas com maiores resistências relativa

mente altas, como o citoplasma e membranas. Além

disso, as placas de perfuração dos elementos de vaso

permitem que a água se mova livremente. O movi

mento de água no xilema é um fluxo em massa gera

do por um gradiente de potencial de pressão (.1PP)
entre as extremidades do sistema condutor.

Quando soluções marcadas com corantes, solutos

radioativos ou água contendo 3H ou 180 são adminis

tradas à planta, os pulsos radioativos são rapidamen

te detectados nos vasos e traqueídeos, de modo a

possibilitar o acompanhamento do movimento da

seiva. A velocidade do movimento pode variar de
1 mh-1 (0,3 mms-1) até, em casos extremos, 45 mh-1

(13 mm çl). Tem sido estimado que, para o movi

mento de água em um vaso do xilema de 80 /Lm de

diâmetro a uma velocidade de 4 mm S-I, seja reque

rido um .11Jtp = 0,02 MPa m -1. Esse valor é extrema

mente inferior ao gradiente de potencial de água

(.11Jtw) necessário para a água se movimentar radial

mente nas raízes, que é estimado em 2 X 108MPa m -1.

Considera-se que o .1Pp = 0,02 MPa m -1é necessá

rio para vencer as resistências do movimento de água
inerentes à estrutura dos tecidos condutores, como su-

perfícies irregulares nas paredes, perfurações etc. No

entanto, somada a essas resistências existe a força da

gravidade, que é de 0,01 MPa m-I. Sendo assim, se fo

rem consideradas árvores de grande porte como a sequóia

(Sequoia sempervirens), cujo movimento de água das ra

ízes até as folhas pode envolver distâncias de cerca de

100 m, estima-se a necessidade de um .1Pp = 3 MPa

(0,02 + 0,01 = 0,03 MPa m-1 X 100 m = 3 MPa) para
vencer o somatório de todas as resistências.

Dentro desse contexto, o que sempre interessou

muito aos fisiologistas de planta foi entender como o

.1Pp é gerado. Claramente, sabe-se que diferentes

forças podem provocar movimento de água no xile

ma, como a pressão positiva da raiz e a capilaridade.

Entretanto, a teoria considerada mais completa para

explicar os movimentos a maiores distâncias é a teo

ria da coesão e tensão, que combina a transpiração com

a alta força de coesão entre as moléculas de água para

explicar a formação do .1pp.

Pressão positiva da raiz

Como já mencionado, a força motriz que dirige o

movimento da água através da raiz é representada pela

diferença de potencial de água entre a solução do solo

na superfície da raiz e a seiva do xilema. O potencial

osmótico (1Jt7T) contribui relativamente pouco para o

potencial de água no xilema em plantas que transpiram

rapidamente, mas é importante a baixas velocidades de

transpiração, levando ao desenvolvimento de um fenô

meno conhecido como pressão positiva da raiz. O 1Jt1T,

nessa situação, decresce aos seus níveis mais baixos em

plantas desfolhadas em que a transpiração é zero.

A pressão positiva da raiz é facilmente visualizada

quando o caule de uma planta herbácea é cortado

acima da linha do solo; nessa condição, a seiva do

xilema exsudará na superfície cortada por várias ho

ras. Essa pressão pode ser medida a partir do acopla

mento de um manômetro à extremidade cortada (Fig.

1.13 ). A pressão da raiz pode ser interpretada como

uma pressão hidrostática no xilema; entretanto, ela

leva esse nome porque a força que causa o movimen

to da seiva que exsuda origina-se na raiz.

Como se desenvolve a pressão positiva da raiz? As

raízes absorvem íons do solo diluído, que são trans-
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t mercúrio

Fig. 1.13 Manômetro para medir a pressão positiva na raiz.
A pressão resultante pode ser obtida através da medição
do deslocamento que a absorção de água pelas raízes causa
na coluna de mercúrio.

portados para o estelo e depositados ativamente no

xilema. O acúmulo de íons diminui o potencial os'

mótico e, conseqüentemente, o potencial de água

( 1Ji'w) da seiva do xilema. Essa redução do 1Ji'w gera

um movimento de água passando das células corticais

para o esteIo e atravessando as membranas das célu,

Ias da endoderme (ver abordagem anterior sobre ab,

sorção e movimento radial de água nas raízes), geran,

do então uma pressão hidrostática positiva no xile,

ma. Nesse caso, as raízes podem ser comparadas a um

simples osmômetro em que a endoderme constitui a

membrana semipermeável, os íons acumulados no

xilema representam o soluto dissolvido e os vasos do

xilema representam o tubo vertical (ver Fig. 1.6).

A pressão positiva da raiz é maior em plantas bem

hidratadas, sob condições de alta umidade relativa do

ar, acarretando, nessa situação, pouca transpiração,

e de solos com boas condições de umidade. Em plan,

tas com alta taxa transpiratória, a absorção, o trans,

porte e a perda de água para a atmosfera são tão rápi,

das, que a pressão positiva no xilema nunca se desen,

volve. Nesses casos, ocorre na realidade o estabeleci,

mento de uma pressão negativa. Devido às variações

das condições ambientais, a pressão positiva da raiz

varia continuamente durante o dia e entre as estações
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do ano. Existem também grandes diferenças entre

espécies, variando de 0,05 a 0,5 MPa.

Considerando que a pressão positiva da raiz não é

um fenômeno observado em todas as espécies, que no

xilema de plantas sob elevada taxa transpiratória

ocorre tensão (pressão negativa) e que a pressão me,

dida é muito menor do que aquela necessária para

vencer o somatório das resistências para chegar no

topo de uma árvore de 100 m, por exemplo (3 MPa),

fica claro que esse fenômeno não é o responsável pela
ascensão da seiva em todos os casos.

A mais óbvia evidência da existência de uma pres

são positiva nas raízes é a ocorrência de um fenômeno

conhecido como gutação, que é a eliminação de líqui

do pelas folhas através dos hidatódios. Os hidatódios são

poros semelhantes aos estômatos, localizados sobre

espaços intercelulares da epiderme das folhas. Abaixo

desses poros, existe um tecido frouxo adjacente e em

contato direto com as terminações do xilema, chama,

do ePitema. A gutação é mais perceptível quando a

transpiração é suprimida e a umidade relativa do ar e do

solo é alta, o que geralmente ocorre durante a noite. É
um fenômeno muito freqüente em plantas de florestas

pluviais tropicais, como a floresta amazônica. No en,

tanto, exemplos corriqueiros são as gotas de água so

bre a lâmina foliar de gramíneas e ao longo da margem

de algumas folhas de plantas herbáceas pela manhã.

Capilaridade

Se um tubo capilar de vidro aberto nas extremida,

des for inserido verticalmente num volume de água, o

líquido subirá pelo tubo acima da superfície da água.

Esse fenômeno é chamado de capilaridade e ocorre

devido à interação de forças como adesão, coesão e ten,

são superficial da água, com a força da gravidade agindo

sobre a coluna de água. A força de adesão é gerada pela

atração entre grupos polares, ao longo da superfície

interna do tubo, e as moléculas de água, quer seja o tubo

de vidro ou elementos traqueais do xilema. À medida

que ocorre o fluxo de água ao longo da parede do tubo,

as forças de coesão entre as moléculas de água agem

"puxando" o volume de água que se encontra no inte,

rior do tubo. Essa subida da água continua até essas

forças serem balanceadas pela força da gravidade.



Fig. 1.14 Retração da interface ar-líquido nos interstícios da parede celular originando tensões ou pressões negativas
nas folhas. A evaporação ocorre na interface ar-água do filme de água que cobre a parede celular das células do mesofilo.
Com o aumento da evaporação, desenvolvem-se meniscos de raios microscópicos cada vez menores. A tensão superficial
causa uma pressão negativa na fase líquida. (Modificado de Taiz & Zeiger, 2002.)
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Quanto mais estreito for o tubo, mais alto a água

subirá, devido às forças atrativas da superfície, que são

maiores em relação à da gravidade, ou seja, a subida

da água em um tubo capilar é inversamente propor

cional ao raio do tubo. Em elementos traqueais de 50

f.Lmde diâmetro, a água sobe a uma altura de cerca

de 0,6 m; já em elementos de vaso com diâmetro de

400 f.Lm,subirá apenas 0,08 m. Com base nesses nú

meros, o movimento ascendente da água por capila

ridade no xilema pode ser considerado importante

somente para plantas vasculares de pequeno porte.

Logo, a capilaridade é insuficiente para explicar o

mecanismo geral de ascensão da seiva no xi lema.

Teoria da coesão e tensão

Nas plantas vasculares, a água chega até as folhas

através do xilema, que apresenta muitas ramificações,
formando uma intrincada rede de vasos no limbo fo

liar. Devido à transpiração que as plantas geralmen

te apresentam, é muito importante que a água perdi

da seja rapidamente reposta. Para explicar a ascen

são da seiva no xilema, a teoria mais amplamente

aceita é a da coesão e tensão, que teve seu primeiro

detalhamento descrito por H. H. Dixon, em 1914.

A reposição da água nas folhas deve-se a uma di

minuição no potencial de água causada pela evapo

ração nesses órgãos, que provocará o carreamento de

água dos terminais do xilema. Do xilema, a água é

cloroplasto

"puxada" junto às paredes celulares para dentro das
células da folha. Como resultado da remoção de água

do xilema, a seiva fica sob tensão (pressão negativa),

que é transmitida para as regiões inferiores da planta
até as raízes, através das colunas contínuas de água

existentes nos traqueídeos ou nos elementos de vaso.

Nas raízes, o potencial de água reduzido da seiva do

xilema fará com que a água se mova em direção aos

elementos condutores vinda da solução do solo atra
vessando o córtex e a endoderme. A teoria da coesão

e tensão fundamenta-se na existência de uma coluna

contínua de água indo da ponta das raízes, passando

pelo caule, até as células do mesofilo das folhas.

É na superfície das paredes celulares das folhas que

se desenvolve a pressão negativa que causa o movi

mento ascendente da seiva no xilema. A água nos

espaços intercelulares do mesofilo está sujeita às mes

mas forças de tensão superficial encontradas nos po

ros capilares do solo (ver item Água no solo). A água

envolve a superfície das células do mesofilo como uma

fina película, aderida às microfibrilas de celulose e

outras superfícies hidrofílicas. As células do mesofilo
estão em contato direto com a atmosfera através de

um extenso sistema de espaços intercelulares. Inici

almente ocorre a evaporação da água do delgado fil

me que reveste esses espaços. Como a água é perdida

para a atmosfera, a interface ar-líquido retrai nos

interstícios da parede celular (Fig. 1.14). Isso cria

meniscos microscópicos curvos na superfície ar-água .
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À medida que aumenta a evaporação da água da

parede, a interface ar-água desenvolve meniscos de

raios cada vez menores, e a tensão superficial nessa

interface gera progressivamente uma pressão cada vez

mais negativa (ver equação 1.12), a qual tende a des

locar mais líquido em direção a essa superfície. Em

razão de a coluna de água ser contínua, esse potenci

al de pressão negativo, ou tensão, é transmitido atra

vés de toda a coluna até o solo adjacente à raiz. Como

resultado, a água é literalmente "arrastada" através da

planta" das raízes até a superfície das células do me
sofilo nas folhas. Assim, a força motriz que dirige o

transporte no xilema é gerada na interface ar-água
dentro das folhas.

Evidências indiretas têm corroborado a teoria da

coesão e tensão, por indicarem que a água no xilema

de plantas transpirando apresenta significativa ten

são. Por exemplo, com o rompimento da coluna con

tínua (cavitação), a água recua rapidamente, produ

zindo vibrações que podem ser ouvidas a partir de

amplificações ultra-sônicas. Além disso, se o rompi

mento da coluna for feito a partir do corte do caule

abaixo de uma superfície com solução colorida, facil

mente é visualizada a rápida absorção da solução para

dentro dos elementos traqueais. A coloração artifici

al de flores baseia-se exatamente nesse princípio.

Outras evidências envolvem medidas da espessu

ra do caule e avaliação direta da tensão nos vasos do
xilema. Por intermédio de medidas sensíveis com

dendrógrafos, usados para medir pequenas mudanças

no diâmetro de caules, tem sido observado decrésci

mo na espessura dos caules durante períodos de trans

piração ativa e retomo quando a transpiração decli

na. Além disso, foi possível fazer medidas diretas da

tensão nos vasos do xilema com a bomba de pressão,

técnica desenvolvida por P. F. Scholander (Scholan

der et aL, 1965). Cortando-se uma folha ou um ramo

da planta durante a transpiração, as colunas de água

recuam abruptamente para o interior do tecido, abai

xo da superfície cortada, devido à tensão. A coluna

de água pode ser forçada para o caminho contrário

até a superfície cortada, por um aumento de pressão

induzido numa câmara onde a parte da planta está

inserida (Fig. 1.15). A magnitude da pressão neces

sária para o retomo da água à superfície cortada é
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...- gás sob pressão

Fig. 1.15 Diagrama de uma bomba de pressão usada para

medir a tensão ou pressão negativa da água do xilema.

Cortando-se um ramo de uma planta transpirando, a co

luna líquida no interior do xilema recua para o interior do

vaso, devido à tensão a que ela estava submetida. A pres

são necessária para que a seiva possa emergir na extremi

dade cortada do ramo é equivalente à tensão que existia

na água do xilema. A quantificação dessa pressão pode ser

feita a partir da medição da pressão injetada na câmara da
bomba.

aproximadamente igual à tensão que existia no xile

ma. Com esse dispositivo, tem-se medido tensões no

xilema da ordem de -0,5 a - 2,5MPa em plantas sob

alta taxa transpiratória.

Finalmente, também é importante como evidên

cia o fato de o potencial de água ( 1Jtw) na base de uma

planta ser menos negativo do que o 1Jtw no topo, prin

cipalmente devido a diferenças do componente po

tencial de pressão. As evidências indicam claramen

te que a coluna de água do xilema é literalmente "pu

xada" para a parte superior de uma planta vascular em

resposta à transpiração.

A teoria é chamada de coesão e tensão porque re

quer que as propriedades coesivas da água sejam ca

pazes de suportar tensão da coluna de água do xile

ma, ou seja, é muito importante que a coluna contí

nua de água seja mantida. É necessário lembrar, tam

bém, que a adesão das moléculas de água às paredes

dos traqueídeos e vasos do xilema e às paredes das

células das folhas e raízes é tão importante para a as

censão da seiva quanto a tensão e a coesão.

A manutenção da integridade da coluna de água

ou a resistência à ruptura devem-se à força tênsil da

água, que é alta devido às forças coesivas entre as

moléculas de água. Essa força tênsil depende do diâ-

•



Fig. 1.16 Formação de grandes bolhas de ar no interior do xilema, chamada embolia, como resultado da cavitação. Desvio
do fluxo de água para vasos adjacentes em função da embolia.
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metro e das características da parede do conduto, no

caso o xilema, e também dos gases e solutos dissolvi~

dos. A força tênsil é uma medida da tensão máxima

que determinado material pode suportar sem se que~

brar, tipicamente uma propriedade de sólidos .

Tem sido demonstrado que geralmente a água pura,

livre de gases dissolvidos, é capaz de resistir a uma
tensão da ordem de - 25 a - 30 MPa a 20°e. Isso é

aproximadamente 10% da força tênsil do cobre e 10

vezes maior que a pressão (subatmosférica) negativa

ou tensão de - 3 MPa (.11/J'p = 3 MPa, definido an~

teriormente) requerida para deslocar uma coluna de

água até o topo de uma árvore de 100 m, sem que seja

interrompida. Desse modo, considera~se que a força

tênsil da água é suficiente para evitar a separação das

moléculas sob tensão, necessária para ascensão da

água no xilema de grandes árvores.

Apesar do exposto no parágrafo anterior, a grande

tensão que se desenvolve no xilema das árvores e em

outras plantas pode criar problemas. Com o aumen~

to da tensão da água existe tendência de ar ser puxa~

do através dos microporos das paredes celulares do

xilema. Além disso, a água no xilema contém diver~

sos gases dissolvidos, como dióxido de carbono, oxi~

gênio e nitrogênio, e, quando a coluna de água está

sob tensão, os gases ficam propensos a se separar da

solução. Como conseqüência, ocorre a formação

inicialmente de bolhas microscópicas na interface

água-parede dos elementos traqueais. Essas pequenas

bolhas podem coalescer e expandir rapidamente, ocu~

pando todo o conduto do xilema. O processo de rá~

pida formação de bolhas no xilema é chamado cavi~

tação, resultando na formação de bolhas de ar que

provocam obstrução do conduto, chamada de embo~

lia. A embolia no xilema quebra a continuidade da

coluna de água, interrompendo o transporte de água.

O rompimento nas colunas de água do xilema não é

muito freqüente; entretanto, quando ocorre, se não

for reparado, pode ser prejudicial às plantas .

A expansão da cavitação no xilema pode ser impe~

dida porque os gases não atravessam facilmente os pe~

quenos poros das pontuações dos elementos de vaso e

traqueídeos, um efeito também causado pela alta ten~

são superficial da água. Considerando que os capilares

do xilema são interconectados, a bolha de ar não pára

completamente o fluxo de água, uma vez que esta pode

desviar do ponto bloqueado para o conduto vizinho (Fig.

1.16). Desse modo, as pontuações nas paredes do xib
ma auxiliam no isolamento da bolha de ar num único

traqueídeo ou elemento de vaso, restringindo a cavita~

fluxo da água

torus

s.
~•••••••••••••••••••••••••••••)I•••••••••••••••••••••••••"" •



ção. Além disso, muitas plantas têm crescimento secun

dário em que novo xilema é formado a cada ano.

TRANSPlRAÇÃO

A perda de água pelas plantas na forma de vapor é

conhecida como transPiração. Esse processo pode ser

considerado dominante na relação água-planta. A eva

poração da água produz o gradiente de 1Jrw, que é a cau

sa principal do movimento da água através do xilema,

controlando a taxa de absorção e ascensão da seiva.

De toda a água absorvida pelas plantas, cerca de

95% é perdida pela transpiração, sendo o restante (ou
menos) usado no metabolismo e crescimento. As

plantas de maior interesse do ponto de vista de pro

dução agrícola são as que apresentam maiores taxas

de transpiração. Freqüentemente, diversas centenas

f10ema

célula do
mesofilo

xilema

epiderme
inferior
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de litros de água são requeridas para produzir cada

quilograma de massa seca; transpiração excessiva pode

levar a significativa redução na produtividade. Um

ponto de discussão ainda é se a transpiração apresenta

alguma vantagem às plantas, uma vez que a perda in

tensa de água tem profundas, implicações para o cres
cimento. Sem a transpiração, uma única chuva ou ir

rigação poderia prover água suficiente para o cresci

mento de algumas plantas, considerando que a cober

tura vegetal tenha impedido a evaporação do solo.

A transpiração pode ocorrer em qualquer parte do

organismo vegetal acima do solo; no entanto, apesar

de uma pequena quantidade de água ser perdida atra

vés de pequenas aberturas da casca de caules e ramos

jovens (lenticelas), a maior proporção ocorre nas fo

lhas (mais de 90% ). Isso toma a transpiração intima

mente ligada à anatomia da folha (Fig. 1.17). A

Fig. 1.17 Representação diagramática da lâmina foliar em seção transversal. Note especialmente a presença de cutícula

cobrindo as superfícies externas, as resistências à saída da água (resistência estomática e da camada de ar limítrofe), o exten

so espaço intercelular com acesso ao ar do ambiente através dos estômatos. Note também as conexões plasmodesmáticas

entre as células da epiderme e as células dos parênquimas (que são aquelas dispostas entre a epiderme superior e a infe

rior) e a ausência de cloroplastos (pequenos círculos dentro das células) somente nas células da epiderme.
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c

miscolobium foi observado um coeficiente de correla

ção de 0,91 entre esses dois parâmetros (Sassaki et aI.,

1997). A difusão de vapor de água pode ocorrer tam-

Fig. 1.18 Epiderme da face abaxial de folhas. A e B. Hevea

brasiliensis. C. H. pauciflora. ce - célula da epiderme;

c - cutícula; cs - célula subsidiária; cg - célula-guarda;

pe - poro estomático. (Tomado de Medri, 1980.)

ce

pe

cg

cs

multicamada de ceras conhecida como cutícula, que

cobre a epiderme das folhas, funciona como uma bar

reira bastante efetiva à saída de água, tanto líquida

quanto na forma de vapor, protegendo as células de

uma eventual dessecação letal. Essa proteção é vari

ável entre as espécies dependendo da espessura da

cutícula (Fig. 1.18B e C). No entanto, a continuida

de da epiderme imposta pela cutícula é interrompida

por pequenos poros que fazem parte do complexo

estomático. Cada poro é circundado por duas células

especializadas, as células-guardas, que funcionam como

válvulas, operadas pela turgescência, que controlam

o tamanho da abertura do poro (Fig. 1.18).

O interior da folha é composto por células do

mesofilo fotossintético apresentando um sistema

interconectado de espaços intercelulares, que pode

atingir até 70% do volume das folhas em alguns ca

sos, ocupados por superfícies úmidas, de onde a água

evapora, e por ar. Geralmente, os estômatos são mais

abundantes na superfície inferior das folhas. Eles são

localizados de forma que, quando abertos, a rota para

as trocas gasosas (principalmente dióxido de carbo

no, oxigênio e vapor de água) entre os espaços inter

nos das folhas e a atmosfera circundante seja facilita

da. Por causa dessa relação, esse espaço é referido

como espaço subestomático.

Na transpiração estão envolvidas a evaporação da

água das paredes celulares para o espaço subestomá

tico e a difusão do vapor de água do espaço subesto

mático para a atmosfera. Acredita-se que grande par

te da água evapore da superfície interna das células

do mesofilo que rodeiam os espaços de ar subesto

máticos. Entretanto, alguns autores têm proposto

uma via mais restrita, sugerindo que a água evapora

da superfície interna das células da epiderme nos

arredores dos estômatos, o que é chamado de evapo

ração periestomática.

O caminho pelo qual o vapor de água escapa após

a evaporação (espaço subestomático) é relativamen

te simples. Ele se difunde através dos espaços inter

celulares e para fora, através dos estômatos. Essa di

fusão é conhecida como transpiração estomática, res

ponsável por 90 a 95% da água perdida pelas folhas,

ou seja, existe uma alta correlação entre a condutân

da estomática e a transpiração. Para Dalbergia



bém através das células da epiderme e cutícula (trans~

piração cuticular), um caminho com resistência alta e
variável entre as espécies, dependendo da espessura
da cutícula. É necessário destacar a importância da
difusão como processo que controla a transpiração,
visto que o movimento é dirigido pelo gradiente de
concentração de vapor de água ou gradiente de pres~

são de vapor entre as superfícies onde a água está
evaporando e a atmosfera.
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caso da transpiração soma~se a esta as resistências da

própria folha (ri). Entre as rf, a principal é a resistên~

cia dos poros estomáticos (rs), que é variável uma vez
que o estômato pode estar totalmente aberto, parci~
almente aberto ou fechado. Sendo assim, transpira~

ção (T) expressa em moi m-2 ç 1 pode ser relaciona~
da com as resistências (r) expressa em s m-1, pela

seguinte equação, considerando nesse caso o .dCva

expresso em moi m-3:

o mesmo é válido para a pressão de vapor. A umida~
de relativa que comumente é expressa em porcenta
gem, quando atinge 50%, por definição tem a meta~

onde Cva(folha) é a concentração de vapor de água
dentro da folha e Cva(ar) é a concentração de vapor
de água no ar fora da folha.

Em princípio, supõe~seque, na transpiração, o es~

paço de ar subestomático da folha é normalmente
saturado ou muito próximo da saturação de vapor de
água. Isso porque as células do mesofilo que circun~
dam os espaços de ar apresentam uma grande área de
superfície de exposição para a evaporação da água. Por
outro lado, a atmosfera que circunda a folha dificil~
mente está saturada de água; ao contrário, freqüen~
temente tem um conteúdo de água muito baixo. Logo,

essa diferença na concentração de vapor de água en~
tre os espaços de ar internos da folha e o ar que a cir~
cunda é a força que dirige a transpiração.

Tanto a pressão de vapor de água quanto a con~
centração de vapor são fortemente dependentes da
umidade relativa (UR) e da temperatura. A umidade
relativa pode ser definida como a concentração de
vapor de água (Cva) expressa como uma fração da
concentração máxima de vapor de água (saturação,

Cva(sat»):

Força que dirige a transpiração

A difusão é muito mais rápida em um gás do que
em um líquido, o que torna esse processo adequado
para mover vapor de água através da fase gasosa da
folha. Embora tenha sido estabelecido que o movi~
mento de água no sistema solo-planta-atmosfera é
determinado por um gradiente de potencial de água,
para a transpiração, onde ocorre difusão na forma de

vapor, é melhor pensar em gradiente de concentração

de vapor de água (.dCva) ou gradiente de pressão de vapor

(.de), que são equivalentes. A pressão de vapor da
água (e) é medida em quilopascal (kPa) e é proporci~
onal à concentração de vapor de água (Cva) que pode
ser expressa em moi m-3•

A pressão de vapor da água é a pressão exercida

pelas moléculas de água na forma de vapor contra a
superfície do fluido que está evaporando e sobre a
parede da câmara onde a evaporação está ocorrendo.
O vapor de água vai difundir~se de uma região de
maior pressão de vapor ou de maior concentração para
outra de menor, de acordo com a lei de Fick.

A transpiração nas folhas vai depender do gradi~
ente de pressão de vapor ou de concentração de va~
por de água entre os espaços de ar da folha e o ar ex~
terno. Além disso, vai depender também das resistên~

cias (r) à difusão durante o percurso. Esse conceito
de transpiração é análogo ao fluxo de elétrons em um
circuito elétrico, ou seja, análogo à lei de Ohm, em
que as resistências estão associadas com cada parte do
caminho (Fig. 1.17).

Enquanto, na evaporação, o escape do vapor de
água é controlado simplesmente por uma resistência
chamada de resistência da camada de ar adjacente ou
camada de ar limítrofe à superfície evaporante (ra), no

T = _C_v_a_(t_ol_ha_)_-_C_v_a_(a_r)

rf+ra

UR = Cva
Cva (sar)

ou, Cva = UR X Cva(sat)

(1.14)

(1.15)

(1.16)
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de da concentração de vapor de água que teria se es

tivesse saturada de vapor.

A umidade relativa pode ser definida também

como a razão entre a quantidade máxima de vapor

de água que pode ser retido pelo ar a uma dada tem

peratura. Segundo essa definição, a umidade relati

va é influenciada pela temperatura, e, em conseqüên

cia, a pressão de vapor e a concentração de vapor da

água também. Isso porque a capacidade de retenção

de água aumenta bastante com a temperatura, por

exemplo, a 10°C a concentração de vapor de água

em ar saturado (Cva(sat)) é 0,522 moI m-I, a 20°C é
0,961 moI m-I e a 30°C é 1,28 moI m-I• A umidade

e a temperatura podem, então, modificar a magnitu

de do gradiente de concentração de vapor de água

entre a folha e a atmosfera, influenciando a taxa de

transpiração.

Além da umidade relativa e da temperatura, um

terceiro fator importante que interfere na taxa de

transpiração é o vento, que está diretamente relacio

nado com a resistência da camada de ar limítrofe (ra).

Essa resistência ocorre devido à camada irrestrita de

ar úmido adjacente à superfície da folha, que, com o

aumento de sua espessura, modifica a extensão efeti

va do caminho da difusão do vapor de água para a

atmosfera. De acordo com a lei de Fick, a maior ex
tensão do caminho da difusão diminuirá a taxa de

difusão e, nesse caso, a transpiração.

A espessura da camada de ar limítrofe é determina

da primariamente pela velocidade do vento. Quando

o ar que circunda a folha está parado, a espessura da

camada de ar limítrofe pode aumentar, elevando a re

sistência e diminuindo a transpiração. Nessa condição,
mesmo se os estômatos estiverem com boa abertura, a

transpiração será prejudicada. Com o aumento da ve

locidade do vento, a espessa camada de ar limítrofe que

pode ter se formado é retirada, favorecendo assim a

transpiração devido ao decréscimo da resistência, ou

seja, do caminho a ser percorrido na difusão.

Por que a transpiração?

Argumenta-se que a transpiração é benéfica às

plantas porque causa o resfriamento das folhas, ascen

são da seiva e aumento na absorção de nutrientes.

Embora o resfriamento seja benéfico, folhas sob sol

pleno raramente são injuriadas por temperatura ele

vada quando a transpiração é reduzida, situação esta

que pode ocorrer por murchamento temporário, pro
vocando fechamento dos estômatos.

A transpiração aumenta a velocidade do movi

mento da seiva no xilema, mas experimentos têm

mostrado que é improvável que isso seja um requeri

mento essencial. A transpiração meramente aumen

ta a velocidade e quantidade de água em movimento

até o alto de uma planta, mas não existem evidênci

as de que essa maior taxa seja benéfica.

Absorção e translocação de nutrientes são prova

velmente aumentadas por taxa de transpiração ele

vada; todavia, muitas plantas se desenvolvem bem na

sombra e em hábitats úmidos, onde a transpiração é

baixa. Além disso, em experimentos utilizando-se

elementos marcados com radioatividade, têm-se

mostrado que os nutrientes continuam circulando na

planta, mesmo na ausência da transpiração.

Somando-se a impossibilidade de entender clara

mente os benefícios da transpiração, freqüentemente

esse processo resulta em estresse de água e injúrias por

dessecação. Isso ocorre especialmente sob condições de

elevada temperatura e baixa umidade do ar e do solo.

Aparentemente, a evolução da estrutura das folhas

parece ter favorecido o processamento interno da fo

tossíntese, possibilitando a entrada e a difusão rápida

de dióxido de carbono pelos estômatos abertos, em

detrimento de uma diminuição da taxa transpiratória.

Exceção deve ser lembrada para plantas de hábitat

muito seco. Assim, a alta taxa de transpiração é o re

sultado inevitável da evolução dos estômatos e, con

seqüentemente, das folhas, para absorção de dióxido

de carbono para a fotossíntese. Os estômatos permitem

que dióxido de carbono da atmosfera se difunda para

dentro dos espaços intercelulares dos tecidos fotossin

téticos, onde se dissolve na fase aquosa, possibilitando

que ocorra a redução fotossintética.

Do ponto de vista exposto, as plantas terrestres

estão adaptadas a absorver o máximo possível de di
óxido de carbono da atmosfera e limitar também ao

máximo a perda de água. Não há como as plantas

excluírem a perda de água sem, simultaneamente,
obstarem a entrada de dióxido de carbono na folha.

,
•~••li•••••II•-
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FISIOLOGIA DOS ESTÔMATOS

Na equação 1.14, o numerador (Cva(folha)

Cva(ar»)e a resistência da camada de ar limítrofe (ra)

são parâmetros controlados fisicamente, sem ne-

Considerando os três grupos de plantas C3, C4 e

MAC (metabolismo ácido das crassuláceas), quanto

ao tipo de metabolismo fotossintético (ver Capo 5,

Fotossíntese), as plantas C3 têm uma eficiência no uso

da água em tomo de 0,002, as C4 de 0,004 e as plan
tas MAC (também denominadas de CAM Crassula

cean Acid Metabolism) de 0,02. Neste último grupo

estão as plantas mais adaptadas à condição de seca,

fixando COz predominantemente à noite.

A solução desse dilema para as plantas é a regulação

temporal da abertura estomática, fechando-a à noite

quando não fotossintetizam, evitando perda desneces

sária de água. Pela manhã, desde que não haja limi

tações de água para a planta, é vantajoso a ela abrir

os estômatos e permitir a entrada de dióxido de car

bono, mesmo que isso envolva perda de água por

transpiração estomática.

Em situação de estresse hídrico moderado, a aber

tura estomática será a máxima possível, sem que ocor

ra uma desidratação letal da planta, mas ainda capaz

de fixar dióxido de carbono. Se o estresse persistir, a

planta manterá os estômatos fechados. Com o fecha

mento estomático, as plantas podem manter certo

turgor (maior potencial de água), o que é uma impor
tante característica de tolerância à seca. Isso foi ob

servado em estudos com Vigna unguiculata (feijão

caupi), espécie cultivada em regiões secas do Brasil

(Pimentel & Hébert, 1999).

A capacidade da planta de limitar a perda de água

e, ao mesmo tempo, permitir suficiente absorção de

dióxido de carbono, pode ser expressa pela eficiência

no uso da água. Esse parâmetro é definido como a

quantidade de dióxido de carbono (COz) assimilado

pela fotossíntese, dividido pela quantidade de água

transpirada pela planta:

Os estômatos são encontrados em angiospermas,

gimnospermas, pteridófitas e briófitas. Nas angios

permas e gimnospermas, os estômatos podem ocor

rer em caules verdes, flores e frutos. A grande mai

oria dos estômatos encontra-se nas folhas, com alta

funcionalidade. A freqüência e a distribuição dos

estômatos dependem principalmente da espécie,

posição da folha e condições de crescimento. Nor

malmente, as folhas apresentam de 30 a 400 estô

matos por mmz de superfície, mas existem espécies

que podem apresentar até mais de 1.000 mm-z. Em

Nicotiana tabacum (fumo), por exemplo, pode apre
sentar até 1.200 mm-z.

Com exceção principalmente das monocotiledô

neas herbáceas, que apresentam aproximadamente

a mesma quantidade de estômatos na face abaxial

(inferior) e adaxial (superior) da folha, na maioria

das espécies os estômatos encontram-se em maior

quantidade na face abaxial (dicotiledôneas herbá

ceas) ou mesmo exclusivamente localizada nessa

face (dicotiledôneas lenhosas). Em plantas aquáti

cas com folhas flutuantes, os estômatos encontram

se apenas na face adaxial.

A abertura dos estômatos é exercida por mudan

ças na forma de um par de células, as chamadas célu

las-guardas, que margeiam os poros (Fig. 1.18). Em

muitas plantas, as células-guardas são circundadas por

células diferenciadas das células da epiderme da fo

lha, as células subsidiárias que auxiliam as células-guar

das no controle do poro estomático (Fig. 1.18A). As

células-guardas, células subsidiárias e o poro são co-

Caracterização geral dos estômatos

nhum envolvimento biológico, enquanto a resistên

cia da folha (rf), decorrente principalmente do mo

vimento de abertura e fechamento dos poros

estomáticos, é controlada biologicamente. A rf re

gula a saída de água e a entrada de COz para a fotos

síntese, dependendo da resposta do movimento es
tomático a diferentes fatores bióticos e abióticos. É

importante, então, um conhecimento mais detalha
do das características dos estômatos e dos mecanis

mos de controle da abertura e fechamento a partir

dos movimentos das células-guardas.

(1.17)
Eficiência no _ moles de COz fixado

uso da água - moles de água transPirada

•



Fig. 1.19 Estômatos apresentando células-guardas do tipo elíptico (à esquerda) e gramináceo (à direita). Observa-se,
nas células,guardas dos estômatos abertos, a orientação das microfibrilas de celulose, importantes para o movimento de
abertura. As setas em cada estômato indicam a direção da expansão/extensão das células,guardas, que ocorre durante a
abertura estomática.
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célula subsidiáriacélula-guarda

aberto fechado
I

apresentam paredes de 1 a 2 /Lm. A parede dorsal,

aquela em contato com as células subsidiárias, é mais

fina (ver Fig. 1.19). Associado ao espessamento par,

cial da parede, encontra~se o alinhamento de suas

microfibrilas de celulose, estas dispostas radialmen,

te aos poros no caso dos estômatos elípticos, ou obli~

quamente ao eixo da parede espessada nas extremi~

dades das células, guardas, no caso do tipo graminá,

ceo (Fig. 1.19). Essas características resultam numa

curvatura das células~guardas quando túrgidas, le~
vando à abertura estomática .

O poro de um estômato típico totalmente aberto

mede cerca de 5 a 15 /Lm de largura por cerca de 20

/Lm de comprimento. O somatório das áreas dos po~

ros quando abertos perfaz cerca de 0,5 a 2% da área
total da folha.

Quando as células,guardas se desenvolvem, câma~
ras subestomáticas ou cavidades subestomáticas formam,

se no mesofilo foliar adjacente ao complexo estomá,

tico. Essas câmaras agem como reservatórios de gases

que se estendem no interior do mesofilo (Fig. 1.17),

maximizando assim a difusão de COz para tecidos

fotossintéticos, aumentando ao mesmo tempo oca'

minho de difusão do vapor de água do mesofilo para

o poro estomático. Desse modo, a câmara subestomá~

tica reduz a perda de água dos tecidos fotossintéticos.

célula subsidiária

aberto

célula-guarda

letivamente chamados de complexo estomático ou apa~
relho estomático.

A principal característica que distingue o comple~

xo estomático é o par de células~guardas que funcio~

na como uma válvula operada hidraulicamente. A

mudança de forma das células~guardas como conse~

qüência da absorção e perda de água leva a alterações

no tamanho do poro. Quando as células~guardas es~

tão túrgidas, os estômatos encontram~se abertos, e,

quando flácidas, os estômatos estão fechados.
O maior interesse no movimento estomático deve~

se à regulação das trocas gasosas e ao conseqüente

efeito sobre a fotossíntese e produtividade. Mais de

90% do COz e do vapor de água trocados entre a plan~
ta e o ambiente ocorrem através dos estômatos.

Existem dois tipos básicos de células~guardas. O

mais comum é o tipo elíptico, reniforme, e o outro é

o tiPo gramináceo, restrito a espécies de gramíneas e

outras monocotiledôneas, como as palmeiras. Nes~

se segundo grupo, o par de células, guardas tem for,

mato de haltere (Fig. 1.19). Uma das característi,

cas mais preponderante da organização das células,

guardas está na estrutura da parede celular. A por,

ção da parede que circunda o poro (parede ventral)

é espessada, podendo atingir até 5 /Lm de espessura,

diferentemente das células típicas da epiderme, que



Uma outra característica interessante do comple

xo estomático é que nele não se observa a presença

de plasmodesmos entre as células-guardas e as célu

las da epiderme e do mesofilo (Fig. 1.17). Plasmodes

mos são ligações (pontes) citoplasmáticas microscó

picas, interconectando células adjacentes, funcionan

do como um caminho para transportes entre as célu
las. Essas estruturas são comuns entre o mesofilo e o

tecido epidérmico. A ausência dessas estruturas in

dica fortemente que a passagem de metabólitos das

células-guardas para as células do mesofilo ou da epi

derme pode não ser direta, e vice-versa.

Análises das células-guardas evidenciam também

que elas diferem das outras células da epiderme na

abundância de organelas. A diferença mais evidente

numa angiosperma típica é que, enquanto as células

da epiderme são desprovidas ou têm poucos cloroplas

tos, as células-guardas são dotadas dessa organela (Fig.

1.17). Os p lastídeos das células-guardas são ricos em

grãos de amido; entretanto, se uma comparação for

feita entre inclusões de amido das células-guardas em
estômatos mantidos no claro (abertos) e no escuro

(fechados), será observado que o amido se acumula

no escuro e diminui na luz, o contrário do que ocorre
em tecidos fotossintéticos normais.

Nas células-guardas, as mitocôndrias são bem de

senvolvidas e em maior número que nas células do

mesofilo. Quando os estômatos se acham abertos, as

células-guardas apresentam correntes citoplasmáti

cas, as quais indicam intensa atividade respiratória.

Em relação às células epidérmicas, outras diferenças

características das células-guardas são a presença de

inclusões de óleo e a ausência de cristais e de pig

mentos, como antocianina, por exemplo, que podem

ser abundantes nas células epidérmicas de algumas

espécies.

O conhecimento das características do complexo

estomático e, particularmente, das células-guardas é

essencial para o entendimento do funcionamento dos

estômatos. Muitas das hipóteses para explicar o com

portamento estomático têm sido baseadas na obser

vação estrutural das células-guardas. Martin et alo

(1983) consideram que as células-guardas seriam

como uma espécie de "ilhas metabólicas" sem cone

xão direta (isto é, plasmodesmos) com os tecidos ad-
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jacentes. Desse modo, qualquer resposta estomática

rápida deve se originar do próprio metabolismo das

células-guardas em resposta ao ambiente próximo a

elas, causando alterações de turgescência e movimen
tos de abertura ou fechamento.

Mecanismos que regulam o
movimento estomático

A abertura dos estômatos ocorre devido à absor

ção osmótica de água pelas células-guardas, trazendo

como conseqüência um aumento do turgor e da pres

são hidrostática (potencial de pressão, 1J1'p). Em vista

das propriedades elásticas de suas paredes, as células

guardas podem, de modo reversível, aumentar seu

volume de 40 a 100%, dependendo da espécie. A

deformação da parede das células-guardas imposta

pelo aumento de volume representa o aspecto cen
tral do movimento estomático. O fechamento esto

mático ocorre em resposta à saída de água das célu

las-guardas, com diminuição da pressão de turgor e o

conseqüente relaxamento de suas paredes.

Para entender melhor o que controla a abertura e

o fechamento dos estômatos, é necessário conhecer

o que regula as propriedades osmóticas das células

guardas. Ao longo dos anos, vários mecanismos têm

sido propostos para explicar as mudanças no poten

cial osmótico (1Jr7r) das células-guardas. No século

XX, esses mecanismos foram relativamente bem es

tudados, indicando que várias áreas da ciência de

plantas estão envolvidas, como a fotobiologia, rela

ções iônicas das células e mecanismos hormonais.

Já em 1856, o botânico H. von Mohl propôs que a

mudança de turgor das células-guardas seria respon

sável pelos movimentos dos estômatos. Em 1908, E.

Lloyd sugeriu que a mudança de turgor dessas células

seria dependente da interconversão de amido em

açúcares solúveis, conhecida como a hipótese amido

açúcar do movimento estomático.

Conforme já descrito, os cloroplastos das células

guardas possuem grãos de amido que diminuem sua

quantidade durante a abertura e a aumentam duran

te o fechamento estomático. O amido é um polímero

de glicose, insolúvel em água, de alta massa molecu

lar, que não contribui para o 1Jr7r das células. Segun-

•



Fig. 1.20 Acúmulo, no vacúolo, de potássio, doreto, malato e sacarose, que são as moléculas que provocam queda no

potencial osmótico das células-guardas, causando absorção de água por essas células e, conseqüentemente, abertura esto

mática (osmorregulação). Existem três caminhos osmorregulatórios distintos nas células-guardas: 12) absorção de potás

sio e doreto dependente da ativação de uma bomba de pró tons (A TPase) da membrana e síntese de malato a partir da

quebra do amido; 22) síntese de sacarose a partir da quebra do amido; 32) síntese de sacarose a partir da fixação do COz

pela fotossíntese. (Modificado de Talbott & Zeiger, 1998.)
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do a hipótese do amido-açúcar, a hidrólise do amido

em açúcares solúveis faz com que o P1T das células

guardas se torne mais negativo, diminuindo o poten

cial de água (Pw); com isso, essas células absorvem

água por osmose, tomam-se túrgidas e os estômatos
se abrem.

A hipótese do amido-açúcar foi amplamente

aceita até 1943, quando S. Iamamura verificou a

existência de um fluxo de potássio nas células-guar

das, o que foi posteriormente confirmado em estu

dos envolvendo técnicas mais refinadas de quanti

ficação desse cátion. A partir de então, tem sido con

sistentemente mais aceito que os íons seriam os prin

cipais responsáveis pela osmorregulação das células

guardas, mais particularmente o potássio, diminuin

do a importância anteriormente creditada à hipó

tese amido-açúcar.

Segundo essa teoria, a osmorregulação das células

guardas dever-se-ia à entrada de íons potássio (K+) e
cloreto (CI-) e à síntese de malat02- dentro dessas

células, considerados importantes solutos osmotica

mente ativos nas células-guardas (Fig. 1.20). O con-

teúdo de K+ é elevado nas células-guardas, quando os

estômatos estão abertos, e diminui quando fechados;

a magnitude da elevação varia entre as espécies (Fig.

1.21). Durante a abertura, boas quantidades de K+

movem-se das células subsidiárias e epidérmicas para

dentro das células-guardas.

O fluxo de K+ para o interior das células-guardas é

possibilitado pela ativação, com gasto de A TP, de

uma bomba de prótons H+ -A TPase localizada na

membrana plasmática. Essa bomba é estimulada pela

atividade fotossintética dos cloroplastos. Essa afirma

ção tem sido evidenciada pelo uso de fusicocina (uma

toxina produzida por um fungo parasita), conhecida

por estimular a extrusão de pró tons pela bomba, que

estimula a abertura estomática. As plantas infectadas

morrem por desidratação. Além disso, vanadato, que

inibe a bomba de pró tons, inibe também a abertura
estomática.

A extrusão de pró tons que ocorre pela atividade

da H +-A TPase leva a uma diferença de potencial elé

trico através da membrana plasmática das células

guardas; essa diferença pode atingir até 50 mV. Com
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FISIOLOGIA DOS ESTÓMATOS

Na equação 1.14, o numerador (CvaUolha)

Cva(ar») e a resistência da camada de ar limítrofe (ra)

são parâmetros controlados fisicamente, sem ne-

Considerando os três grupos de plantas C3, C4 e

MAC (metabolismo ácido das crassuláceas), quanto

ao tipo de metabolismo fotossintético (ver Capo 5,

Fotossíntese), as plantas C3 têm uma eficiência no uso

da água em tomo de 0,002, as C4 de 0,004 e as plan
tas MAC (também denominadas de CAM Crassula

cean Acid Metabolism) de 0,02. Neste último grupo

estão as plantas mais adaptadas à condição de seca,

fixando CO2 predominantemente à noite.

A solução desse dilema para as plantas é a regulação

temporal da abertura estomática, fechando-a à noite

quando não fotossintetizam, evitando perda desneces

sária de água. Pela manhã, desde que não haja limi

tações de água para a planta, é vantajoso a ela abrir

os estômatos e permitir a entrada de dióxido de car

bono, mesmo que isso envolva perda de água por

transpiração estomática.

Em situação de estresse hídrico moderado, a aber

tura estomática será a máxima possível, sem que ocor

ra uma desidratação letal da planta, mas ainda capaz

de fixar dióxido de carbono. Se o estresse persistir, a

planta manterá os estômatos fechados. Com o fecha

mento estomático, as plantas podem manter certo

turgor (maior potencial de água), o que é uma impor
tante característica de tolerância à seca. Isso foi ob

servado em estudos com Vigna unguiculata (feijão

caupi), espécie cultivada em regiões secas do Brasil

(Pimentel & Hébert, 1999).

A capacidade da planta de limitar a perda de água

e, ao mesmo tempo, permitir suficiente absorção de

dióxido de carbono, pode ser expressa pela eficiência

no uso da água. Esse parâmetro é definido como a

quantidade de dióxido de carbono (C02) assimilado

pela fotossíntese, dividido pela quantidade de água

transpirada pela planta:

Os estômatos são encontrados em angiospermas,

gimnospermas, pteridófitas e briófitas. Nas angios

permas e gimnospermas, os estômatos podem ocor

rer em caules verdes, flores e frutos. A grande mai

oria dos estômatos encontra-se nas folhas, com alta

funcionalidade. A freqüência e a distribuição dos

estômatos dependem principalmente da espécie,

posição da folha e condições de crescimento. Nor

malmente, as folhas apresentam de 30 a 400 estô

matos por mm2 de superfície, mas existem espécies

que podem apresentar até mais de 1.000 mm-2• Em

Nicotiana tabacum (fumo), por exemplo, pode apre
sentar até 1.200 mm-2•

Com exceção principalmente das monocotiledô

neas herbáceas, que apresentam aproximadamente

a mesma quantidade de estômatos na face abaxial

(inferior) e adaxial (superior) da folha, na maioria

das espécies os estômatos encontram-se em maior

quantidade na face abaxial (dicotiledôneas herbá

ceas) ou mesmo exclusivamente localizada nessa

face (dicotiledôneas lenhosas). Em plantas aquáti

cas com folhas flutuantes, os estômatos encontram

se apenas na face adaxial.

A abertura dos estômatos é exercida por mudan

ças na forma de um par de células, as chamadas célu

las-guardas, que margeiam os poros (Fig. 1.18). Em

muitas plantas, as células-guardas são circundadas por

células diferenciadas das células da epiderme da fo

lha, as células subsidiárias que auxiliam as células-guar

das no controle do poro estomático (Fig. 1.18A). As

células-guardas, células subsidiárias e o poro são co-

nhum envolvimento biológico, enquanto a resistên

cia da folha (rf), decorrente principalmente do mo

vimento de abertura e fechamento dos poros

estomáticos, é controlada biologicamente. A rf re

gula a saída de água e a entrada de CO2 para a fotos

síntese, dependendo da resposta do movimento es
tomático a diferentes fatores bióticos e abióticos. É

importante, então, um conhecimento mais detalha
do das características dos estômatos e dos mecanis

mos de controle da abertura e fechamento a partir

dos movimentos das células-guardas.

Caracterização geral dos estômatos

(1.17)
Eficiência no _ moles de CO2 fixado

uso da água - moles de água transPirada

•



Fig. 1.19 Estômatos apresentando células-guardas do tipo elíptico (à esquerda) e gramináceo (à direita). Observa-se,

nas células-guardas dos estômatos abertos, a orientação das microfibrilas de celulose, importantes para o movimento de

abertura. As setas em cada estômato indicam a direção da expansão/extensão das células-guardas, que ocorre durante a
abertura estomática.

célula subsidiáriacélula-guarda

aberto fechadoI

apresentam paredes de 1 a 2 /Lm. A parede dorsal,

aquela em contato com as células subsidiárias, é mais

fina (ver Fig. 1.19). Associado ao espessamento par,

cial da parede, encontra,se o alinhamento de suas

microfibrilas de celulose, estas dispostas radialmen,

te aos poros no caso dos estômatos elípticos, ou obli,

quamente ao eixo da parede espessada nas extremi~

dades das células, guardas, no caso do tipo graminá,

ceo (Fig. 1.19). Essas características resultam numa

curvatura das células,guardas quando túrgidas, le,
vando à abertura estomática.

a poro de um estômato típico totalmente aberto

mede cerca de 5 a 15 /Lm de largura por cerca de 20

/Lm de comprimento. a somatório das áreas dos po~

ros quando abertos perfaz cerca de 0,5 a 2% da área

total da folha.

Quando as células~guardas se desenvolvem, câma~
ras subestomáticas ou cavidades subestomáticas formam,

se no mesofilo foliar adjacente ao complexo estomá,

tico. Essas câmaras agem como reservatórios de gases

que se estendem no interior do mesofilo (Fig. 1.17),

maximizando assim a difusão de ca2 para tecidos

fotossintéticos, aumentando ao mesmo tempo oca'

minho de difusão do vapor de água do mesofilo para

o poro estomático. Desse modo, a câmara subestomá~

tica reduz a perda de água dos tecidos fotossintéticos.

célula subsidiária

aberto

célula-guarda
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letivamente chamados de complexo estomático ou apa~
relho estomático.

A principal característica que distingue o comple~

xo estomático é o par de células~guardas que funcio~

na como uma válvula operada hidraulicamente. A

mudança de forma das células~guardas como conse~

qüência da absorção e perda de água leva a alterações

no tamanho do poro. Quando as células~guardas es~

tão túrgidas, os estômatos encontram~se abertos, e,

quando flácidas, os estômatos estão fechados.
a maior interesse no movimento estomático deve~

se à regulação das trocas gasosas e ao conseqüente

efeito sobre a fotossíntese e produtividade. Mais de

90% do ca2 e do vapor de água trocados entre a plan~
ta e o ambiente ocorrem através dos estômatos.

Existem dois tipos básicos de células~guardas. a
mais comum é o tiPo elíptico, reniforme, e o outro é

o tiPo gramináceo, restrito a espécies de gramíneas e

outras monocotiledôneas, como as palmeiras. N es~

se segundo grupo, o par de células,guardas tem for~

mato de haltere (Fig. 1.19). Uma das característi,

cas mais preponderante da organização das células~

guardas está na estrutura da parede celular. A por,

ção da parede que circunda o poro (parede ventral)

é espessada, podendo atingir até 5 /Lm de espessura,

diferentemente das células típicas da epiderme, que
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Fig. 1.21 Conteúdo de potássio em células-guardas de estômatos abertos e fechados. A. Commelina comunis. B. Vicia

[aba. (Modificado de MacRobbie, 1987.)

a saída de prótons, ocorre também um gradiente de

pH de cerca de 0,5 a 1 unidade. Acredita-se que a

hiperpolarização da membrana gerada pela bomba de

prótons é o que possibilita a absorção passiva de íons

potássio, por causar a abertura de canais de potássio

regulados por voltagem.

Além do K+, o CI- e o malat02- também aumen

tam nas células-guardas iluminadas, contribuindo

para a abertura dos estômatos, e diminuem com os

estômatos fechados. Esses ânions contribuem para a

neutralidade elétrica das células-guardas, visto que

ocorre um acúmulo de K+ (carga positiva) nas célu

las-guardas. O balanceamento é estabelecido parci

almente tanto pela entrada de íons CI- quanto pela

produção, no citoplasma das células-guardas, de âni

ons orgânicos como o malat02- com dois grupos

COO-. A contribuição relativa do CI- e do malato

para o balanceamento de cargas é variável entre as

espécies.

De modo semelhante ao que ocorre com o K+, o

CI- é absorvido pelas células-guardas durante a aber

tura estomática e expelido durante o fechamento. O

malato é sintetizado no citoplasma das células-guar

das, numa via metabólica que usa esqueletos de car

bono gerados na hidrólise do amido. Tem sido obser

vado, em estômatos abertos, que os níveis de malat02

nas células-guardas podem aumentar até seis vezes.

Não está claro ainda se a diminuição do conteúdo de

malat02- dessas células, durante o fechamento, se

deve à utilização desse ânion orgânico como substra

to para a respiração ou se é expelido para o apoplasto.

Assim como o K+, o fluxo de CI- depende indi

retamente da bomba de prótons H+ -A TPase. Para

esse ânion, acredita-se que a bomba de prótons faci-

lite sua absorção pela entrada compartilhada dos íons

CI- -H+, e não por abertura de canais.
Em resumo, o acúmulo de K+, Cl- e malat02- nos

vacúolos das células-guardas toma o o/7T mais nega

tivo, diminuindo o o/w. A conseqüente absorção de

água aumenta o turgor dessas células e ocorre a aber

tura dos estômatos (ver Fig. 1.20).
Considerando as hipóteses apresentadas, nota-se

que a abertura estomática é um processo que deman

da gasto de energia. A presença de cloroplastos, mi

tocôndrias e enzimas respiratórias nas células-guardas

indica a necessidade de produção de A TP nessas cé

lulas. Análises sobre a geração de energia pelas célu

las-guardas evidenciam que estas são dotadas de to

tal capacidade de produzir, pela respiração ou fotos

síntese, toda energia necessária para a abertura esto

mática (Assmann & Zeiger, 1987).

Apesar de, nas últimas décadas, ter havido grande

ênfase para o papel do K+, CI- e malato2- na osmor

regulação das células-guardas, mais recentemente têm

sido retomados os estudos sobre o papel da sacarose.

Estudos de acompanhamento diário do movimento

estomático em folhas intactas de Vicia [aba têm mos

trado que o conteúdo de K+ nas células-guardas au

menta em paralelo com a abertura pela manhã, mas

decresce no início da tarde, quando a abertura conti
nua a ocorrer. O conteúdo de sacarose das células

guardas aumenta lentamente durante a manhã, tor
nando-se, no início da tarde, o soluto osmoticamen

te ativo mais importante para a manutenção da aber

tura. Além disso, o fechamento estomático no fim do
dia ocorre simultaneamente com um decréscimo no

conteúdo de sacarose das células-guardas (T albott &
Zeiger, 1998). A importância da existência de fases

•
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osmorregulatórias distintas, uma dominada pelo K+

(abertura pela manhã) e outra pela sacarose (abertu

ra à tarde), não é ainda bem compreendida.

De um modo geral, o fechamento estomático não

tem despertado a mesma atenção que o movimento

de abertura, embora geralmente se considere que os

estômatos são levados ao fechamento por um processo

inverso ao da abertura. Ocorre perda de solutos pelas

células-guardas, resultando num aumento do o/w

(menos negativo), fazendo com que saia água dessas

células e diminua a pressão de turgor. Em razão de a

velocidade do fechamento estomático ser alta, tem

sido sugerido que outras bombas metabólicas especí

ficas seriam responsáveis pela extrusão ativa de íons

durante o fechamento (MacRobbie, 1987).

Há cerca de 30 anos, tem sido reconhecido que

íons de cálcio (Ca2+) podem controlar a abertura do

poro estomático. A adição de Ca2+ a soluções em que

se encontram incubados fragmentos de epiderme iso

lada de folhas pode estimular o fechamento ou inibir

sua abertura (Mansfield et alo, 1990). A presença do

Ca2+ inibe a turgescência induzida pelo K+ em

protoplastos de células-guardas (células cujas paredes

foram removidas). Evidências experimentais têm in

dicado que certos sinais para o fechamento estomá

tico, como o hormônio ácido abscísico (ABA) (ver

Capo 11, Ácido Abscísico) e o escuro, estimulam a

absorção de Ca2+ para dentro do citoplasma das cé

lulas-guardas (Mansfield et alo, 1990) (no próximo

item será abordado mais detalhadamente o papel do

ABA e da luz no movimento estomático).

Postula-se que a entrada de Ca2+ nas células-guar

das provocaria uma despolarização na membrana plas
mática, iniciando assim uma cadeia de eventos na

qual se inclui a abertura de canais de ânions que per

mitiria a saída de Cl- e malat02-. Essa perda de âni

ons iria favorecer a despolarização da membrana,

abrindo canais de K+ e permitindo a saída desse cáti

on das células-guardas.

Controle do movimento estomático

Fatores ambientais, como o nível de água, tempe

ratura, qualidade e intensidade de luz e concentração
intracelular de dióxido de carbono, controlam o

movimento de abertura e fechamento dos estômatos.

Esses fatores funcionam como sinais que são percebi

dos pelas células-guardas e integrados dentro de uma

resposta estomática bem definida. Assim, por exem

plo, se folhas mantidas no escuro são iluminadas, a

luz percebida pelas células-guardas desencadeia uma

série de respostas, resultando na abertura do poro es

tomático tornando possível a entrada do COz e a re

alização da fotossíntese. Quando o nível de dióxido
de carbono no interior da folha for alto, os estômatos

se fecham parcialmente, preservando assim o nível de

água e permitindo a realização da fotossíntese. Um dos

principais fatores limitantes para o emprego da cha

mada "adubação com COz" deve-se justamente ao

fechamento estomático induzido pelo aumento da

concentração desse gás imposto artificialmente ao
ambiente.

ÁGUA E TEMPERATURA

Visto que a abertura estomática só ocorre quando

as células-guardas se encontram túrgidas, qualquer

alteração na hidratação das plantas afetará o movi

mento dos estômatos. Quando acontece de as célu

las-guardas perderem mais água para a atmosfera do

que sua capacidade de absorver das células vizinhas,

ocorre um decréscimo na turgidez dessas células, pro

vocando o fechamento estomático; é o chamado fe

chamento hidropassivo.

Além disso, as células-guardas podem perceber

certa deficiência de água do mesofilo, antes mesmo

de ocorrer alguma diminuição de sua turgidez, e fe

char os estômatos, mecanismo esse mediado pelo

ABA. Essa resposta ao estresse hídrico é chamada de

fechamento hidroativo. O estresse moderado de água nas

folhas leva à síntese de ABA, o qual, chegando nas

células-guardas, sinaliza a ocorrência de um estresse

hídrico nas proximidades, induzindo o fechamento

dos estômatos. Alguns minutos após o início do fe

chamento, ocorre aumento na síntese de ABA tam

bém nas células-guardas. Tal sinalização pelo ABA

pode se originar nas próprias raízes, "informando"
sobre a existência de um estresse hídrico no solo.

O início da resposta do fechamento hidroativo,

aparentemente, é mediado por ABA oriundo do

mesofilo ou de outras partes da planta, como as raí-
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zes, adiantando assim uma redução na perda de água.

Entretanto, o fechamento prolongado poderá ser sus

tentado pela manutenção da síntese desse hormônio

nas células-guardas em resposta ao estresse de água.

Ainda não está claro como as células percebem a

carência de água que resulta no fechamento estomá

tico mediado pelo ABA. Existem fortes indicações de

que o ABA interfere com a bomba de pró tons da

membrana plasmática, afetando, conseqüentemente,

a absorção de K+, ou estimulando a saída desse cáti

on das células-guardas.

A temperatura influencia indiretamente o movi

mento estomático. Isso ocorre porque tal movimen

to encontra-se acoplado ao metabolismo das célu

las-guardas; qualquer fator que afete o metabolismo
afetará também o movimento dos estômatos. Sabe

se que a elevação da temperatura aumenta a ativi

dade de qualquer célula até um ponto ótimo, após o

qual ocorre um declínio. O aumento da temperatu

ra resulta em aumento da respiração em maior grau

que a fotossíntese. Essa resposta pode levar a um

aumento concomitante da concentração intracelu

lar de COz, e este desencadear o fechamento esto

mático. O papel do COz no movimento estomático

será discutido a seguir.

DIÓXIDO DE CARBONO E LUZ
A luz é o sinal ambiental mais proeminente no

controle dos movimentos estomáticos. Os efeitos da

luz e do COz estão intimamente ligados, porque a

concentração de COz se altera como uma função da

taxa fotossintética. O real mecanismo pelo qual o COz

regula o movimento estomático não é totalmente

entendido. A importância de estudos envolvendo o

COz pode ser visualizada, por exemplo, na necessi

dade de uma avaliação do impacto do aumento glo

bal da concentração desse gás na atmosfera, sobre as

plantas na Terra. Mansfield et al. (1990) propuseram

que as células-guardas respondem ao COz de duas

maneiras diretamente opostas: (1) as células-guardas

podem ficar mais túrgidas com o aumento da concen

tração de COz, porque esse gás favorece a formação

de malato; (2) as células-guardas podem diminuir o

turgor com o aumento da concentração de COz. Isso

pode envolver a modulação da fotofosforilação e/ou
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fosforilação oxidativa nas células-guardas pelo COz,

conhecida como hipótese de Zeiger (Zeiger et al.,

1987).

O que se tem notado é que as respostas ao COz são

variáveis, e parecem relacionar-se à história da plan

ta e, também, às condições do ambiente. No escuro,

o fechamento das células-guardas pode ser atribuído

ao acúmulo de COz respiratório dentro da folha.

Estudos desenvolvidos com estômatos de epider

me destacadas, mantidas em ambientes com concen

tração de COz constante, têm mostrado uma respos

ta específica dos estômatos à luz. Baseando-se em
análises fotobióticas e metabólicas, tem sido obser

vado que a resposta à luz é a expressão integrada de

dois sistemas de fotorreceptores distintos, um depen

dendo da fotossíntese nas células-guardas e o outro

dirigido por uma resposta específica à luz azul.

A resposta da abertura estomática à luz branca é

parcialmente inibida por DCMU (diclorofenildime

tiluréia), um inibidor do transporte de elétrons da

fotossíntese. Esses resultados indicam que a fotossín

tese nas células-guardas é um caminho osmorregula

dor importante por produzir sacarose. No entanto, a

observação de que a inibição é parcial sugere um com

ponente não-fotossintético envolvido com a respos
ta estomática à luz.

Uma evidência suficientemente consistente de que

a luz tem um efeito direto e independente da fotos

síntese sobre o movimentoestomático, foi obtida com

experimentos em que se utilizou luz vermelha até a

saturação da resposta fotossintética. Após essa satu

ração, baixos fluxos de luz azul foram adicionados

quando se observou substancial incremento na aber

tura dos estômatos. Além disso, estudos com

protoplastos isolados de células-guardas têm mostra

do que estes se tomam túrgidos em resposta à luz azul,

indicando que esse tipo de luz é percebido dentro das

próprias células-guardas.

A resposta dos estômatos à luz vermelha é provavel

mente indireta, mediada pelos cloroplastos das células

guardas, onde ocorre a fotossíntese. A resposta ao espec

tro de ação da luz azul é direta, provavelmente envol

vendo criptocromo, um suposto receptor de luz azul.

Diversos estudos têm registrado que a luz azul ati

va a bomba de pró tons H+ -A TPase da membrana
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plasmática das células-guardas e estimula a biossín

tese de malato. Quando irradiadas com luz vermelha,
ocorre acúmulo de sacarose sintetizada na fotossín

tese das células-guardas (Talbott & Zeiger, 1998) e,
se baixos fluxos de luz azul são adicionados à luz ver

melha, as células-guardas passam a acumular K+,Cl

e malato (Fig. 1.20).
Tem sido sugerido que a resposta à luz azul em

condições naturais é importante para a abertura dos

estômatos antes do amanhecer (Zeiger et aI., 1981).

Freqüentemente se observa abertura estomática an

tes do nascer do sol, quando a radiação é bem menor

do que a requerida pela fotossíntese. De um ponto de

vista ecofisiológico, a resposta à luz azul anteciparia

a necessidade de COz atmosférico favorecendo a aber

tura estomática, preparando para uma fotossíntese
ativa.

Existem evidências de que a inibição da abertura

estomática pelo Ca2+ e ABA só ocorre em estômatos

irradiados com luz azul, não apresentando nenhum

efeito sobre a abertura estimulada pela luz vermelha

(Parvathi & Raghavendra, 1997). Tal constatação

está de acordo com as observações de que o ABA e

concentrações elevadas de Ca2+ interferem na ativi

dade das bombas de pró tons, que é uma resposta liga

da ao papel da luz azul.

Em síntese, pautando-se nos resultados e sugestões

mencionados, pode-se inferir, com relativa seguran

ça, que o K+, Cl-, malat02- e sacarose estão envolvi

dos na redução do Pw das células-guardas, favorecen

do, por conseguinte, a turgescência destas. O K+, o

Cl- e o malatoZ- acumulam-se nas células-guardas

estimulados pela luz azul. No entanto, o acúmulo

dessas substâncias pode deixar de ocorrer se houver

um aumento no nível de ABA, que ocorre em situa

ção de estresse de água. Por outro lado, a sacarose se

acumula nas células-guardas estimulada pela luz ver

melha, a partir da fixação do COz fotossintético, não

apresentando sensibilidade ao ABA. Mas, caso ocorra

um estresse hídrico, os estômatos deverão fechar-se

parcialmente, dificultando a entrada de COz'
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CAPÍTULO 2

durante 5 anos. Após esse tempo, colheu um arbusto

de 82 kg de matéria seca, verificando que o solo do

vaso diminuiu apenas 180 g, o que atribuiu a perdas

acidentais, e concluiu, erroneamente, que a água era

o único alimento das plantas. Em 1766, o inglês

W oodward cultivou plantas em vasos, irrigando com

água de chuva, torneira, enxurrada e líquido de es,

goto diluído. Verificou que, quanto mais suja a água,

maior era o crescimento das plantas, concluindo que

a terra, e não a água, era o material constituinte das

plantas. Em 1774, Priestley descobre o oxigênio e que

as plantas purificam o ar liberando oxigênio. Mas

Scheele, nessa mesma época, demonstra que as plan,

tas também consomem o oxigênio. Ingenhousz, em

1776, esclareceu, com seus experimentos, que as plan

tas liberam mais oxigênio à luz do dia e o consomem

mais quando estão à sombra ou à noite. Em 1796, esse

mesmo cientista demonstrou ter noção da essencia,

lidade de nutrientes, afirmando que seria preciso des

cobrir as substâncias de que as plantas necessitariam,

sem as quais não poderiam sobreviver. Em 1776, La

voisier estabelece as bases da química moderna, após

o que surge uma série de trabalhos sobre a fotossínte,

se e a nutrição mineral de plantas. Em 1804, o suíço

Saussure (1767-1845) demonstrou que a planta ob,

tinha o carbono do COI atmosférico; que o hidrogê

nio e o oxigênio eram assimilados na proporção em

que se encontram na água (2:1) e que o aumento na

matéria seca era devido ao C, H e O absorvidos; que

o solo era o fornecedor de minerais indispensáveis à vida

INTRODUÇÃO

As plantas são organismos autotróficos, capazes de

viver num ambiente inteiramente inorgânico, utili,

zando COI da atmosfera, água e nutrientes do solo.

Os animais, por outro lado, são organismos hetero,

tróficos e dependem, para sua existência, de molécu,

Ias orgânicas previamente sintetizadas por outros or,

ganismos. Todos os organismos vivos, autotróficos ou

heterotróficos, precisam drenar substâncias materiais

do ambiente para a sua constituição física, para man,
ter o metabolismo, crescimento e desenvolvimento.

As plantas estão no início dessa cadeia alimentar,

utilizando,se de substâncias inorgânicas do ambien,

te para construir moléculas orgânicas, e servindo,se,

assim, de material para a organização dos seres hete,
rotróficos, incluindo os seres humanos. O estudo da

nutrição das plantas teve seu início com Aristóteles

(350 aC), com a teoria humística, que se baseava na

idéia de que as plantas se alimentam do húmuse, após

a morte, retomam ao húmus. Em 1563, o francês

Palissy já possuía uma idéia clara da contribuição do

sal do solo para a vida da planta, com base em obser,

vações da cinza obtida por incineração do vegetal.

Quase 90 anos depois, em 1652, o holandês van

Helmont, médico e alquimista, postulou que as plan,

tas absorvem água e sintetizam suas substâncias a

partir dela, com base em um experimento com uma

estaca de salgueiro de 2,5 kg plantada em um vaso

com 150 kg de terra, irrigado com água de chuva
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da planta. Boussingault (a partir de 1830) iniciou

experimentos em campo, na França, e comprovou que

o solo é o fornecedor de minerais indispensáveis à vida

da planta, cultivando plantas em substrato sólido

inerte, irrigado com solução nutritiva (água + sais
dissolvidos) .

Os tratados modernos sobre a teoria da nutrição

de plantas usualmente se referem a livros publicados

pelo alemão Justus von Liebig entre 1840 e 1855.
Liebig compilou toda a informação da época a respei

to da importância dos elementos minerais para a vida

das plantas. Graças a ele, a nutrição mineral de plan

tas foi estabelecida como uma disciplina científica.

Em seus relatos, escreveu sobre "A química agrícola

e sua aplicação na agricultura e fisiologia", e postu

lou, mais pela observação do que pela experimenta

ção precisa, que os elementos minerais essenciais para

as plantas eram: N, P, K, Ca, Mg, S, Si, Na e Fe, e

que todos provêm do solo, exceto os elementos essen

ciais C, H, O, que são provenientes da água e da at

mosfera. Observou, ainda, que espécies diferentes ne

cessitam de quantidades diferentes dos elementos; e

que alguns solos são deficientes em alguns elementos

e podem ser corrigidos pela adubação. Derrubou a te

oria de que o húmus seria o alimento utilizado pelas

plantas, sendo, porém, uma fonte de nutrição para es

tas. A Liebig é atribuída a Lei do Mínimo, que diz ser

a produção de uma planta limitada ao elemento mais

escasso entre todos os nutrientes presentes no solo. Isto

é, a produção fica limitada quando pelo menos um dos

elementos necessários está disponível em quantidade

inferior à requerida pela planta (nutriente limitante).

Os conhecimentos em nutrição mineral de plan
tas e deficiências de elementos minerais mostrando

a sua essencialidade têm sido atribuídos a pesquisas

originais do próprio Liebig. Entretanto, em recente e

específica revisão de literatura, Ploeg et al. (1999)
revelam que o agrônomo e também químico alemão

Carl Sprengel (1787-1859) conduziu estudos pionei

ros em química agrícola durante a primeira metade

do século XIX. Sprengel publicou, em 1826 (14 anos

antes de Liebig), um artigo no qual a teoria do húmus

foi refutada, e outro artigo extenso, em 1828, onde

formulou, em essência, a Lei do Mínimo. Listou, no

total, 20 elementos que ele considerou como nutri-
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entes das plantas, incluindo N, P, K, S, Mg e Ca, afir

mando que a planta não crescerá se um dos elemen

tos necessários estiver faltando na quantidade exigi

da pela natureza da espécie. Para evitar disputa de

prioridades e para reconhecer e comemorar as desco
bertas de ambos os cientistas, a Associação Alemã de

Estações Experimentais de Agricultura e Pesquisa

criou a medalha Sprengel-Liebig. E propõe à comu
nidade científica internacional de ciência do solo e

da planta que todos reconheçam Sprengel como um

co-descobridor da química agrícola e que a Lei do

Mínimo seja chamada, daqui por diante, de Lei do

Mínimo de Sprengel-Liebig (Ploeg et al., 1999).

Entre 1840 e 1900, considerado o quinto período

da nutrição mineral de plantas, outros cientistas trou

xeram grandes contribuições, destacando-se os traba

lhos de Sachs e Knop ( 1860-1865), a partir dos quais

surgiram outros trabalhos com soluções nutritivas

cada vez mais puras e com métodos mais avançados

de análise química quantitativa de plantas, que per

mitiram a comprovação dos elementos essenciais.

OS ELEMENTOS MINERAIS NAS
PLANTAS.

DEFINIÇÃO E CLASSIFICAÇÃO.
CRITÉRIOS DE ESSENCIALIDADE

A partir do final do século XIX, os estudos exten

sivos sobre a composição das plantas cultivadas em

diferentes solos permitiram compreender que a pre

sença e a concentração de um elemento mineral não

poderiam ser critérios para a demonstração da sua

essencialidade. A planta absorve pelas raízes elemen

tos minerais nem sempre essenciais à sua vida e ao seu

ciclo reprodutivo, possuindo uma capacidade de ab

sorção seletiva limitada, podendo absorver também
elementos não-essenciais e/ou mesmo tóxicos. Por

tanto, não seria possível comprovar a essencialidade

de um elemento pela composição química de plantas

cultivadas em solos. Uma vez compreendido esse fato,

os cientistas passaram a trabalhar com solução nutri

tiva e areia de alta pureza, em experimentos com

omissão de elementos. Essas técnicas permitiram ca

racterizar os elementos essenciais e compreender

melhor suas funções nas plantas.

•



Elementos essenciais às plantas superiores: a descoberta e
demonstração da essencialidade
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Ano

1804

1804

1804

1804

1860

1860, 1865

1860, 1865

1860, 1865

1865

1860, 1865

1915, 1922

1923

1926

1931

1938

1954

1987

Demonstração da
Essencialidade

Saussure
Saussure
Saussure
Saussure
Ville

Sachs and Knop
Sachs and Knop
Sachs and Knop
Sachs and Knop

Sachs and Knop
Mazé,McHargue
Warington
Sommer and Lipman
Lipman and McKinney
Amon and Stout

Broyer et a!.
Brown et a!.

Os nutrientes minerais essenciais conhecidos até

este momento estão relacionados na Tabela 2.1. Com

a contínua purificação dos sais e com o avanço nas

técnicas analíticas, essa lista pode aumentar e outros

elementos minerais, exigidos pelas plantas em quan

tidades muito pequenas, podem vir a ser considera

dos essenciais. Para as plantas superiores, a essencia
lidade de 14 elementos minerais está bem estabele

cida, embora a exigência do cloro e do níquel esteja

restrita a um limitado número de espécies de plan

tas. Entre esses elementos, aqueles exigidos em mai

ores quantidades pelas plantas são denominados

macronutrientes (N, P, K, Ca, Mg e S) e aqueles

exigidos em pequenas quantidades são denominados

micronutrientes (B, Cl, Cu, Fe, Mn, Mo, Ni e Zn).

Além desses elementos minerais, são também ele

mentos químicos essenciais o C, H e 0, que a planta

retira principalmente do ar e do solo, na forma de COz

e de HzO. Esses elementos foram agrupados entre os
macronutrientes.°silício (Si) e o cobalto (Co) foram considera

dos, a princípio, como elementos essenciais para as

Ano

1774

1808

1774

1772

1772

1807

1807

1808

1774

Priestley, Scheele
Rutherford
Brand

Davy
Davy
Davy

Descobridores

Hzelm
Schell

Scheele

Gay-Lussac, Thenard

Elemento (símbolo)

Carbono (C)
Hidrogênio (H)
Oxigênio (O)
Nitrogênio (N)
Fósforo (P)
Potássio (K)
Cálcio (Ca)

Magnésio (Mg)
Enxofre(S)

Ferro (Fe)

Manganês (Mn)
Boro (B)
Zinco (Zn)
Cobre (Cu)
Molibdênio (Mo)
Cloro (Cl)

Níquel (Ni)

Fontes: Malavolta (1980); Glass (1983); Marschner (1995).

Os elementos minerais essenciais, também de

nominados nutrientes minerais das plantas, foram

descobertos ao longo do tempo, e são aqueles que

atendem aos três seguintes critérios de essenciali
dade: (1) um elemento é essencial quando a planta

não consegue completar seu ciclo de vida na sua

ausência; (2) o elemento tem função específica e não

pode ser substituído; (3) o elemento deve estar en

volvido diretamente no metabolismo da planta, fa

zendo parte de um constituinte essencial (por exem

plo, uma enzima), ou exigido para um passo meta

bólico específico (por exemplo, numa reação enzi
mática).

Não podem ser considerados essenciais os elemen

tos minerais cuja presença no meio neutralizam efei

tos químicos, físicos ou biológicos desfavoráveis com

pensando o efeito tóxico de outros, ou substituindo

parcialmente as funções menos específicas de um ele

mento essencial. Por exemplo, os elementos que subs

tituem parcialmente a função de manutenção da pres

são osmótica (função não-essencial) são denomina
dos benéficos.



plantas superiores; entretanto, mais recentemente,

têm sido classificados como elementos benéficos, jun~

tamente com o sódio (Na), por serem essenciais a um

número muito restrito de espécies. O Na e o Si são

abundantes na biosfera e são exigidos por algumas

espécies de plantas em quantidades pequenas. O Co

é exigido pelas leguminosas fixadoras de N 2 atmosfé~

rico e o Si por algumas gramíneas. O Se e o AI são

também considerados elementos benéficos para algu

mas espécies, em pequenas quantidades, como será

discutido em item específico adiante.
Os micronutrientes são constituintes de molécu

las de enzimas ou ativadores enzimáticos e são exigi~

dos em quantidades muito pequenas. Por outro lado,

os macronutrientes são constituintes de compostos

orgânicos, como proteínas e ácidos nucléicos, ou atu~

am no controle osmótico. As concentrações médias

desses nutrientes na matéria seca das plantas, consi

deradas adequadas para um crescimento normal, são

mostradas na Tabela 2.2. Os valores podem variar

consideravelmente, dependendo da espécie, da ida

de da planta e da quantidade dos elementos presen
tes no meio de crescimento.
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MECANISMOS DE CONTATO
ENTRE AS RAÍZES DAS PLANTAS E

O SOLO

O suprimento de nutrientes para as raízes, que

crescem no solo, depende dos atributos físicos e quí

micos desse solo, da espécie iônica do nutriente e

das características morfológicas e fisiológicas das
raízes.

As raízes das plantas entram em contato com a

solução do solo de onde retiram os nutrientes mine~

rais de que necessitam. Existem três mecanismos res

ponsáveis pelo movimento de íons da solução do solo

para a superfície das raízes: (1) fluxo de massa; (2)

interceptação radicular; e (3) difusão.
Fluxo de massa é o movimento de nutrientes da

solução do solo em direção à superfície das raízes

(rizosfera); é causado pelo fluxo convectivo da água

ao ser absorvida pela planta. A absorção de água, por

sua vez, depende do reservatório de água do solo e do

potencial interno de água da planta que está relacio

nado às condições atmosféricas de temperatura e
umidade.

Concentrações médias de nutrientes minerais, na matéria seca da
parte aérea de plantas, necessárias para um crescimento adequado

Nutrientes Concentração na Matéria Seca Número Relativo
de Átomos

Molibdênio (Mo)
Níquel (NO
Cobre (Cu)
Zinco (Zn)

Manganês (Mn)
Ferro (Fe)
Boro (B)
Cloro (Cl)
Enxofre (5)
Fósforo (P)

Magnésio (Mg)
Cálcio (Ca)
Potássio (K)

Nitrogênio (N)

J.Lmolg-l
0,001

-0,001

0,10

0,30

1,0

2,0

2,0

3,0
30

60

80

125

250

1.000

mgkg-1

0,1
-0,1

6
20

50
100

20

100

1
2

2

5
10

15

1
1

100

300

1.000

2.000

2.000

3.000

30.000

60.000

80.000

125.000

250.000

1.000.000

Fontes: Epstein (1965) e Brown et a!. (1987 a;b) .
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A interceptação radicuIar corresponde à quanti~
dade de nutrientes que as raízes encontram disponí~
veis na rizosfera à medida que se desenvolvem, não
dependendo do movimento deles no solo.

A difusão do nutriente do solo para a superfície
radicular acontece quando a absorção pela planta é
maior do que o suprimento pelos dois mecanismos ci~
tados, criando um gradiente de concentração da
rizosfera para o meio externo. Esse gradiente de con~
centração faz com que o nutriente se mova da área
de maior concentração para a de menor concentra~
ção (rizosfera). Esse é um processo complexo que
depende de vários fatores do solo, como a tortuosidade
(também chamada de fator de impedância) e a tem~
peratura. A tortuosidade varia com a umidade, den~
sidade e textura do solo.

A importância relativa de cada um desses meca~
nismos de movimento do nutriente no solo para a
planta depende da espécie iônica envolvida, do ge~
nótipo da planta, da densidade de raízes e do fluxo

de água na planta. Isso significa que a contribuição
de cada mecanismo de chegada do nutriente à raiz
varia com o nutriente, com a cultura e com as condi~

ções ambientais do solo e da atmosfera. Por exemplo,

para o milho, considerando~se uma adubação adequa~
da para uma produção de 9.500 kg ha -1, a quantida~
de aproximada de nutrientes que chega às raízes por
interceptação radicular pode variar de 1% (N), até
29% (Ca); por fluxo de massa, de 5% (P), 71% (Ca),
79% (N), 87% (Mg) até 98% (S); e, por difusão, de
20% (N) até 93% (P). De maneira geral, o fluxo de
massa é o maior contribuinte para o suprimento de
Ca, Mg, N e S para a rizosfera. Já a difusão é mais
importante para o K, P e micronutrientes. Entretan~
to, dependendo da espécie e do tipo de sistema radi~
cular, o fluxo de massa pode ter importância igualou
superior à difusão no suprimento de K às raízes. Os
parâmetros morfológicos das raízes (densidade, com~
primento e superfície) são muito significativos para
a aquisição de nutrientes do solo pelas plantas.

A chegada dos nutrientes à superfície radicular
apenas garante a sua disponibilidade para as plantas,
porém sua absorção vai depender do contato deles
com as membranas das células das raízes e da espécie
iônica presente na rizosfera. Assim sendo, um nutri~
ente biodisponível ou fitodisponível é aquele que está
presente na solução do solo na forma iônica e pode
se mover para o sistema radicular (Tabela 2.3).

Formas iônicas dos nutrientes minerais
preferencialmente assimiláveis pelas plantas

Nutrientes Minerais Formas Preferenciais de Absorção pelas Plantas

Nitrogênio (N)
Fósforo (P)
Potássio (K)
Cálcio (Ca)

Magnésio (Mg)
Enxofre(S)
Boro (B)
Cloro (Cl)
Cobre (Cu)
Ferro (Fe)

Manganês (Mn)
Molibdênio (Mo)

Níquel (Ni)
Zinco (Zn)

Iônicas na

Solução do Solo

N03-e NH/
H2P04-
K+

CaH
MgH

SO/-
H3B03(O)
Cl
CuH
FeH
MnH

MoO/
Nj2+

ZnH

Gasosas na
Atmosfera

Fonte: Barber (1995); Mengel e Kirkby (1987); Marchner (1995).



A ABSORÇÃO IÔNICA PELAS
CÉLULAS DAS RAÍZES

Características gerais da absorção
iônica pelas plantas inferiores e.

supenores

a) Seletividade: As plantas possuem a característica

singular de seletividade iônica, isto é, apresentam uma

preferência pela absorção de alguns íons nutrientes,

enquanto outros são discriminados ou quase excluídos.

b) Acumulação contra um gradiente de concentração:

A concentração de determinado nutriente mineral

pode ser muito maior no interior das células das raí~

zes do que na solução externa.

c ) Variabilidade do germoplasma: Existe uma gran~

de variação interespecífica e intra~específica nas ca~

racterísticas de absorção dos nutrientes.

As células das raízes regulam a entrada de alguns ele~

mentos que parecem ser os de maior demanda, mas, por

outro lado, podem absorver elementos que não têm fun~

ção ou que podem mesmo ser tóxicos. Como explicar?

A capacidade das células das raízes de plantas terrestres

de selecionar determinados elementos para a absorção
e excluir outros, bem como de acumular determinados

nutrientes contra um gradiente de concentração, tem

sido motivo de investigação há décadas. Alguns exem~

pIos das mudanças que ocorrem na concentração de

alguns nutrientes na seiva de raízes de milho e feijão
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foram observados após 4 dias em solução nutritiva: a

concentração dos nutrientes diminuiu drasticamente na

solução de maneira diferente para as espécies e para os

nutrientes. Já a concentração dos nutrientes determi

nada na seiva das raízes foi bem maior que a do meio

externo após esse período, sendo a demanda ou exigên~

cia por determinado nutriente variável entre as duas

espécies. Assim, foi determinada, na seiva das raízes de

feijão, a metade da concentração de K encontrada na

de milho; três vezes maior concentração de Ca, 1Ove~

zes maior de Na, duas vezes maior de fosfato, a metade
da de sulfato e similar de nitrato.

Para entender todos esses processos envolvidos na

absorção iônica, é preciso acompanhar o caminho que

os solutos da solução do solo (ou solução nutritiva) per~

correm através da parede celular das raízes e da mem

brana plasmática para chegarem ao citoplasrna e, através

da membrana tonoplasto, para chegarem ao vacúolo.

O caminho dos solutos do meio

exterior para o apoplasto das raÍzes

o apoplasto é o espaço entre as células vegetais

constituído pelas paredes celulares. O movimento de

solutos de baixa massa molecular (íons, ácidos orgâ~

nicos, aminoácidos e açúcares) através da parede ce~
lular de células das raízes representa um processo não~

metabólico, passivo, dirigido por difusão ou fluxo de

massa (Figs. 2.1 e 2.2).

Fig. 2.1 Esquema parcial de um
corte transversal de uma raiz de

milho mostrando as vias: (A)

simplástica e (B) apoplástica de
transporte iônico radial até a en
doderme. Após a endoderme, o
transporte iônico até o xilema é
obrigatoriamente via simplástica.
(Reproduzido de Marschner,
1995, 2.a ed., p.66, com permissão
de Elsevier.)
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(A)

(8)

Rizoderme Endoderme

~
Estrias

de Caspary

Parênquima
do xilema

Xilema

Fig. 2.2 Diagrama das vias simplástica (A) e apoplástica (B) de transporte iônico radial através da raiz até o xilema:

transporte ativo ~ j reabsorção +---- (Uiuchli, 1976, reproduzido de Marschner, 1995,2." ed., p.71, com permissão

de Elsevier.)

Fig. 2.3 Diagrama representativo do sistema de poros da

parede celular que compõe o espaço livre aparente entre

as células da rizoderme: ELO = espaço livre de Donnanj

EL água = espaço livre da água. Espaço livre aparente

(ELA) = ELO + EL água. (Reproduzido de Marschner,

1995, 2." ed., p.9, com permissão de Elsevier.)

solutos com carga, essa região ocupada pelos

microporos e macroporos foi denominada de espaço
livre aparente (ELA). O espaço livre aparente com

preende o espaço livre da água (EL água), por onde se

movem livremente a água e os solutos com e sem carga

(macroporos), e o espaço livre de Donnan (ELD),

onde ocorre a troca de cátions e a repulsão dos âni

ons (microporos) (Fig. 2.3). A distribuição de íons

dentro do espaço livre aparente do apoplasto nas pa

redes celulares das raízes caracteriza-se pela mesma

As paredes celulares consistem em uma rede de

fibras de celulose, hemicelulose e glicoproteínas. As

glicoproteínas constituem 5 a 10% da matéria seca

da parede celular. Essa rede contém macroporos e

microporos de até 5 nm (nanômetros) de diâmetro,

que não oferecem obstáculo ao movimento dos

solutos com ou sem carga: são os espaços livres. Esses

poros são bem maiores que os raios iônicos dos nutri

entes, o que permite que esses íons se movam livre

mente nesse espaço. Solutos de alta massa molecular

(quelatos de metal, toxinas ou vírus e outros patóge

nos) são fortemente impedidos de passar no apoplasto,

pelo tamanho dos poros aí existentes. Os que latos de

cátions permitem maior disponibilidade do cátion na

solução do solo, evitando a adsorção ou fixação deles

nas cargas negativas das argilas e da matéria orgânica

do solo, porém dificilmente penetram as paredes ce

lulares devido ao tamanho de suas moléculas, muito

maior que o diâmetro dos poros aí existentes. Entre

tanto, as fibras das paredes celulares contêm grupos

carboxílicos (R-COO-) que podem interagir com os

íons, atuando como trocadores de cátions. Dessa for

ma, no espaço ocupado pelos microporos pode haver

um acúmulo de cátions, restringindo a passagem dos

ânions, que são repelidos e se acumulam nos

macroporos. Por causa dessas cargas negativas no

apoplasto e da restrição provocada no movimento dos

Macroporo

Microporo
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distribuição que ocorre na superfície das partículas de

argila do solo, negativamente carregadas, que também

é denominada de distribuição de Donnan.

Quanto maior a valência do íon, mais fortemente

este fica adsorvido à parede da célula no apoplasto,

nos microporos. Assim, íons bivalentes, como o CaH,

são preferencialmente ligados nos pontos de troca de

cátions, em relação aos íons monovalentes, como o

K+. As espécies de plantas diferem consideravelmente

quanto à capacidade de troca de cátions (CTC) das

raízes, ou seja, quanto ao número de pontos de troca

de cátions localizados nas paredes celulares. As espé,

cies de dicotiledôneas têm muito maior CTC do que

as de monocotiledôneas (Tabela 2.5). A CTC real

geralmente é menor em raízes intactas, devido aos

impedimentos estruturais (epiderme e estrias de

Caspary na endoderme). Apenas parte dos pontos de
troca do ELD fica diretamente acessível aos cátions

da solução externa, e parte dessas estruturas é destro'

ída quando se determina a CTC das raízes. Entretan,

to, as diferenças relativas mostradas na Tabela 2.4 são

as que tipicamente existem entre as espécies.

A adsorção de cátions, bi e polivalentes, no ELA

aumenta a sua concentração no apoplasto e nas vizi,

nhanças dos locais de absorção na membrana plasmá,

tica. Como resultado desse efeito indireto, existe uma

correlação positiva entre CTC e a relação de conteú,

do de CaH e K+ em diferentes espécies de plantas.

Em solos ácidos foi observada competição entre as

formas iônicas do Al (mono, bi ou polivalente) e o

MgH pelos pontos de ligação no apoplasto das raízes,

fator esse responsável pela indução de deficiência de
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MgH em espécies anuais e de floresta. As cargas ne,

gativas das paredes celulares são particularmente

importantes para a retenção de cátions micronutri,

entes, como o ZnH, CuH, MnH e FeH, pois a atra,

ção desses cátions para esses pontos forma um reser,

vatório no apoplasto que favorece sua subseqüente

absorção para o interior das células das raízes. Quan,
do esses micronutrientes são fornecidos na forma iô,

nica, sua concentração na parte aérea e nas raízes é

muitas vezes maior do que quando fornecidos na for,

ma de complexos do tipo Zn,EDT A ou outro. Assim

sendo, quando supridos em formas iônicas, os cátions

micronutrientes polivalentes podem ser encontrados

em concentrações mais elevadas nas raízes em com'

paração com a parte aérea, simplesmente como resul,

tado das ligações preferenciais no apoplasto das cé,

lulas radiculares (Tabela 2.5). Os complexos não te,

riam uma ligação substancial com as cargas negati,

vas e também não seriam livremente permeáveis nos

poros do ELA. O reservatório de cátions no apoplasto

da raiz pode servir como reservatório transitório para

metais pesados, como ferro e zinco, que podem ser

mobilizados por exsudados de raízes específicos (como

os sideróforos) e, subseqüentemente, transportados

para a parte aérea. O tamanho desse reservatório pro,

vavelmente tem grande importância na diferença

entre genótipos para a sensibilidade à deficiência de
micronutrientes.

Como já foi visto, antes de alcançarem as mem,

branas das células das raízes, os íons atravessam as

paredes celulares (espaços intercelulares que formam

Capacidade de troca de
cátions (CTC) na matéria seca
de raÍzes de diferentes espécies
de plantas

Absorção e transporte de
zinco em plantas de cevada
(unidade na base de matéria
seca, por 24 horas), em
solução nutritiva com 1,0 mg
L-I de Zn

Raízes

4.598

45

Espécies

Trigo
Milho

Feijão
Tomate

CTC

mmol kg-l
230

290

540

620

Forma de ln

lnS04
lnEDTA

Taxa de Absorção e Transporte de Zn

------------\'
Parte aérea

rg g-l (24 h)-l
305

35

Fonte: Keller e Deuel (1957) em Marschner, 1995. Fonte: Barber e Lee (1974) em Marschner (1995).
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o apoplasto). Em geral, os movimentos de íons e ou

tros solutos de baixa massa molecular (por difusão ou

fluxo de massa) não ficam restritos aos espaços inter

celulares da superfície mais externa da epiderme ra

dicular. Os íons e solutos podem fluir passivamente

pelos espaços intercelulares da segunda camada de

células da epiderme radicular e do córtex, que também

fazem parte do apoplasto, até chegarem à barreira prin

cipal, que é a endoderme (Fig. 2.4). A endoderme é a

camada mais interna do córtex da raiz e possui

incrustações hidrofóbicas de suberina (estrutura deno

minada estrias de Caspary) que constituem uma bar

reira efetiva para o fluxo passivo de solutos e água.
Entretanto, o volume de tecido de raiz acessível ao flu

xo passivo de solutos (o espaço liwe) representa uma

pequena fração do volume total da raiz (apenas 5% em

milho). A proporção efetiva desse fluxo dentro do es

paço livre vai depender de vários fatores, como a taxa

de transpiração, concentração dos solutos e formação

de pêlos radiculares. O transporte radial de água pelo

apoplasto varia de menos de 1,0% até 76-98%, depen
dendo da condutividade hidráulica na zona da raiz

considerada. Existe uma tendência para superestimar

a importância do espaço livre na absorção de íons pe

las raízes. Para os nutrientes minerais, a grande propor

ção do transporte radial de íons e solutos nas raízes

ocorre via simplasto, seja iniciando pelas células mais

externas da raiz e pêlos radiculares ou pela endoderme

(Fig. 2.4). Os íons e solutos atravessam a membrana

plasmática, o citoplasma e passam de uma célula para

outra pelos plasmodesmos, que são canais de ligação

entre os citoplasmas das células contíguas.

Via simplasto: transporte de solutos
através das membranas das células

A membrana plasmática representa uma barreira

efetiva tanto para a entrada de solutos na célula quan

to para a sua saída desta. Nessa membrana predomi

nam locais de seletividade na absorção de cátions e

ânions, e locais de transporte ativo em ambas as di

reções.

A outra barreira é representada pelo tonoplasto,

membrana que envolve o vacúolo. O vacúolo nas

células vegetais compreende 80-90% do volume da

célula. Éo compartimento de reserva de solutos (íons,

açúcares, ácidos orgânicos e outros metabólitos).

Embora a membrana plasmática e o tonoplasto sejam

as principais biomembranas envolvidas diretamente

na absorção e transporte de solutos nas raízes, é im

portante lembrar que existe a compartimentação pe

las biomembranas de outras organelas, como a mito

côndria e o cloroplasto, com seus próprios sistemas

regulatórios de transporte (entrada e saída) de solu

tos do citoplasma.

ESTRUTURA E COMPOSIÇÃO DAS
MEMBRANAS

As membranas da célula vegetal são formadas por

camadas de lipídios polarizados e proteínas intrínse

cas e extrínsecas. Os lipídios polarizados constituem

se de fosfolipídios, glicolipídios e sulfolipídios. A

membrana plasmática é, portanto, uma estrutura

complexa cuja composição média é de aproximada

mente 55% de proteínas (proteínas estruturais e en-

A
EC = Estrias de Caspary
O = Xilema

B

o:::: Rizoderme

Fig. 2.4 Corte transversal (A) e corte esquemáti
co (B) de uma área diferenciada de raiz de milho.

(Reproduzido de Marschner, 1995, 2.a ed., p.31,
com permissão de Elsevier.)
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zimas de transporte), 40% de lipídios e 5% de carboi

dratos (Tabela 2.6).

A permeabilidade da membrana aos solutos é in

versamente proporcional ao diâmetro das moléculas

sem carga e à velocidade na qual os solutos permei

am a membrana. As propriedades de ultrafiltro das

membranas celulares representam uma barreira efe

tiva aos solutos de alto peso molecular. Assim, com

plexos de EDT A e os compostos sideróforos são de

alto peso molecular e têm restrita mobilidade na

membrana. É possível, portanto, usar compostos de

alto peso molecular, como polietilenoglicol em altas

concentrações externas, para provocar perda de água

por osmose e induzir deficiência de água nas plantas.
A membrana celular é considerada uma das

bioestruturas mais extraordinárias do planeta. Com

uma espessura média de 7 nm (nanômetros) represen
ta uma formidável barreira entre a célula viva e o

ambiente. A membrana identifica os elementos que

são necessários e os que não o são, nas proporções

certas, e a complexidade do seu funcionamento se

deve à interação entre os inúmeros e diferentes poli

peptídios e lipídios. Existe aproximadamente um

milhar de diferentes proteínas transportadoras na

membrana celular. Isso representa um investimento

de 12% do total da codificação do genoma na célula
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para a formação dessas proteínas. Como as plantas
necessitam de 14 ou 16 elementos minerais essenci

ais (dependendo da espécie), fica evidente a extra

ordinária capacidade de regulação do transporte na

membrana, o que confere à planta uma grande flexi

bilidade para adaptação às condições do ambiente. A

compreensão do transporte iônico na célula da raiz é

ainda superficia1.

MECANISMOS PASSIVOS E ATIVOS
DE TRANSPORTE DE SOLUTOS NA
MEMBRANA PLASMÁTICA E
TONOPLASTO

O transporte ativo na membrana plasmática requer

energia na forma de A TP. A primeira evidência con

sistente de envolvimento do ATP no transporte iônico

mediado por carregadores foi verificada nos estudos de

absorção de K+ por raízes de plantas de várias espécies

(cevada, aveia, trigo e milho), quando se observou uma

elevada correlação entre a absorção de K+ e a ativida

de da A TPase. Além disso, observou-se também que

as Mg-A TPases da membrana plasmática eram forte

mente estimuladas pelo K+, de tal forma que esses íons,

quando adicionados à solução externa, desencadeavam

o seu próprio mecanismo energético de transporte atra

vés da membrana plasmática.

Composição em lipídios e ácidos graxos da membrana
p1asmática e do tonop1asto de feijão mungo

I
'-

fl

Lipídios

Fosfolipídios
Esteróis

Glicolipídios

Ácidos graxos dos

fosfolipídios
Palmítico

Esteárico

Oléico

Linoléico

Linolênico

Outros

Membrana Plasmática

Ilmol mg-1proteína

1,29

1,15

0,20

% do total

35
6
9

21

19
10

Tonoplasto

1,93

1,05

0,80

39

6
9

22

20

4

Fonte: Mengel e Kirkby, 1987; Yoshida e Uemura (1986) em Marschner (1995) .
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A energia requerida pela absorção iônica nas raí,
zes é considerável, principalmente durante o cresci,
mento vegetativo. Estudos realizados em Carex

diandra e em plantas de milho indicaram que a absor,
ção iônica exigia cerca de 36% do total do custo ener,
gético respiratório, expresso como consumo de ATP.
Com o crescimento da planta essaproporção tende a
diminuir em favor dos processos de crescimento e
manutenção da fitomassa. Há, todavia, evidências de
que esse valor seria algo mais reduzido, pois inclui os
gastos energéticos com o transporte radial na raiz e
com o carregamento no xilema. Além disso,não con,

sidera a energia suprida às raízes pela parte aérea, via
oxidação não,fosforilativa de carboidratos.

o gradiente de potencial eletroquímico
O transporte de solutos através de membranas não

é necessariamente um processo ativo que requer sem,
pre gasto de energia pela célula. O movimento espon,
tâneo de um soluto de qualquer substância ocorre ao
longo de um gradiente de concentração, ou seja, de
um local de maior concentração para outro de me,
nor concentração. As substâncias neutras obedecem
a esse princípio da termodinâmica, movimentando,

se ao longo de um gradiente de potencial químico.
Assim, um mecanismo passivo ocorre por difusão,
quando o soluto (substância neutra) está mais con,
centrado de um dos lados da membrana, e se difunde

de uma solução mais concentrada para outra de me,
nor concentração ou potencial químico. Esseproces,
so ocorre, portanto, a favor de um gradiente de po,
tencial químico, com a ajuda de carregadores ou
através de poros na membrana. Nas células, esse
transporte passivo pode ocorrer com os íons na mem
brana plasmática, quando a atividade iônica no ci,
toplasma é diminuída rapidamente, devido à
adsorção a grupos como R-COO- ou R-NHY, ou
devido à incorporação do íon em estruturas orgâni
cas (por exemplo, fosfato em ácidos nucléicos), sen
do tal fato comum em tecidos meristemáticos das

pontas das raízes.
Em contraste, o transporte na membrana contra

um gradiente de potencial de energia tem que estar
ligado, direta ou indiretamente, a um mecanismo que
consome energia, que bombeia o íon para dentro da

célula. Para determinar se um íon está sendo absor,

vido passiva ou ativamente, é preciso conhecer as
atividades ou concentrações desse íon dentro e fora
da célula, bem como o potencial elétrico da mem
brana.

Porém, os íons em solução possuem carga e são
atraídos por um potencial elétrico. Os cátions são
atraídos por um eletropotencial negativo e os âni
ons por um eletropotencial positivo. Portanto, o
movimento dos íons está sujeito a duas forças: uma
representada pelo gradiente de potencial químico
e a outra pelo gradiente de potencial elétrico, os
quais, em conjunto, são denominados de gradien
te de potencial eletroquímico. Por meio de
microeletrodos colocados no interior de vacúolos,

descobriu-se que existe uma diferença de potenci
al elétrico entre o interior das células da epiderme

radicular e a solução externa, fortemente negati,
vo dentro da célula. As primeiras medidas desse
tipo foram feitas em células gigantes da alga doce
Chara, onde foram determinados potenciais elétri,
cos da ordem de -100 a-200 mV. A existência de

um forte potencial elétrico negativo no interior do
vacúolo das células de plantas superiores tem igual,
mente sido verificado. Essa medida de potencial se
refere ao diferencial de potencial elétrico (âE)
entre o interior e o exterior da célula, chamado de

potencial das membranas. Em células da epiderme
radicular de plantas superiores, a diferença de po,
tencial (ÂE) entre o vacúolo e o meio externo ge,
ralmente varia entre - 80 e -120 mV. Então, teo,

ricamente, teríamos como regra que os cátions en
trariam na célula passivamente, a favor de um gra
diente de potencial eletroquímico, e somente a
entrada de ânions necessitaria de energia num Pro'
cesso ativo de absorção, pois os ânions teriam que
entrar contra um gradiente de potencial eletroquí,
mico. Entretanto, na prática nem sempre aconte
ce assim. Existem evidências experimentais de que
os cátions nutrientes também exigem energia para
um transporte ativo, principalmente quando ocor
rem em baixa concentração no meio externo. A
concentração externa abaixo da qual a planta uti
liza energia para um transporte catiônico ativo é
variável e depende da espécie.

Ii
)
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As bombas de prótons, os carregadores e
os canais de íons nas membranas

Nos últimos anos, tem-se observado um avanço

significativo na compreensão dos mecanismos que as

células possuem para manter os potenciais elétricos

negativos nas membranas, bem como a importância

desses potenciais para o crescimento e funcionamento

das células vegetais. Tal progresso foi alcançado gra

ças às novas técnicas para o isolamento de membra

nas e determinação de potenciais e de fluxos de íons
em membranas isoladas.

Alguns dos princípios de transporte de íons atra

vés da membrana plasmática e tonoplasto já estão
bem estabelecidos na literatura. Existem bombas de

pró tons movidas a A TP (também denominadas de

força motiva de prótons) nas duas membranas, sen

do a funç:ão delas controlar o pH do citoplasma. As
bombas de prótons transportam H + tanto para fora

do vacúolo quanto do citoplasma, criando um gradi

ente de pH e de potencial elétrico entre o meio ex

terno e o interior da célula. Sabe-se que, em geral, o

pH do citoplasma é estável entre 7,3 e 7,6, o pH do

vacúolo varia entre 4,5 e 5,9 e o do apoplasto fica em

tomo de 5,5. Esse é o mecanismo principal que utili

za energia e que supre força motiva para o processo

secundário que é a absorção de cátions e ânions atra

vés das membranas ao longo de um gradiente de po-

Proteína
extrínseca
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tencial eletroquímico, mediado por carregadores es

pecíficos ou por canais de íons. Esse complexo mo

delo de mecanismos regulatórios na membrana plas

mática, representado na Fig. 2.6, leva também em

consideração a presença de proteínas de receptação

de sinais internos e externos e de transformação des

ses sinais em processos de transporte iônico. Os cáti

ons seriam transportados na membrana plasmática

para dentro do citoplasma, a favor de um gradiente

de potencial eletroquímico (uniport), mediados por

carregadores ou permeases existentes na membrana.

Nesse modelo ainda, os ânions seriam transportados

através da membrana plasmática num processo deno

minado de co-transporte próron-ânion (symport), em

que os prótons que foram bombeados para fora (pe

las A TPases) servem de força motriz para a entrada

dos ânions, mediada por uma proteína transportado

ra específica. Existem fortes e inúmeras evidências

desse processo de co-transporte ou symport na mem

brana plasmática de células de raízes, para os ânions
cloreto, fosfato, nitrato e sulfato.

Os canais de íons são proteínas com estrutura es

pecial, cuja existência na membrana plasmática e no

tonoplasto foi recentemente estabelecida. Esses ca

nais são únicos, entre as proteínas de transporte com

habilidade de regular ou abrir caminho para o fluxo

de íons. Os íons ficam sujeitos ao ambiente físico-

____Lipídios
polarizados

Fig. 2.5 Modelo esquemático de uma biomembrana com lipídios polarizadose proteínas integradas intrínsecas e extrínsecas.
As proteínas intrínsecas podem atravessar a membrana e formar os canais de proteína. (Reproduzido de Marschner, 1995,
2." ed., p.13, com permissão de Elsevier.)
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------1 Sinal externo 1 ,,- .:

Fig. 2.6 Mecanismos principais de transporte iônico na membrana plasmática: (A) bomba de prótons (ATPase); (B)
canal de íons; (C) carregador; (O) proteínas acopladoras específicas para sinais de recepção e transdução. (Reproduzido

de Hedrich et al., 1986, em Marschner, 1995, z.a ed., p.22, com permissão de Elsevier.)
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Os canais seletivos de Ca2+ na membrana plasmá~

tica e tonoplasto são considerados de extrema impor~

tância na regulação da concentração de Ca2+ livre no

citosol, o que é fundamental para a funcão do Ca

como mensageiro secundário no citoplasma, na trans~

missão de sinais por meio da modulação das ativida~

des enzimáticas. Nas raízes, as funções dos canais de

íons na absorção iônica não estão muito claras. Exis~

tem canais nas membranas das raízes que, quando
abertos, facilitam o fluxo de cátions bivalentes (Ca2+

e outros). Para o K+ parece existir um canal que se

abre mediante hiperpolarização da membrana e que

facilita o influxo de K+ em presença de altas concen~

trações externas do cátion. Esse canal somente se abre

em presença de concentrações elevadas de K, superi~
ores a 1 mmol L-I, Portanto, os canais de cátions na

membrana plasmática das células das raízes provavel~

mente desempenham importante papel na absorção

dos cátions bivalentes, mesmo em baixas concentra~

ções externas, e dos cátions monovalentes, principal~

mente K+, em altas concentrações externas.

É importante considerar que, embora em peque~

no número por célula, os canais nas membranas são
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químico desses canais, sendo transportados de modo

rápido e passivamente através das membranas num

processo unidirecional (uniPort). Os canais abertos

catalisam um fluxo de 106 a 108 íons por segundo, o

que é, pelo menos, cerca de três a cinco vezes mais

rápido do que o transporte de íons mediado por car~

regadores. Entretanto, os canais de íons ficam fecha~

dos a maior parte do tempo, e o seu número por célu~

Ia parece ser bastante reduzido. Na membrana plas~

mática de células das folhas, presume~se que existam

cerca de 200 canais de K+ por célula. Até agora, fo~

ram identificados canais específicos para o K+, Ca2+,

H+ e CI- na membrana plasmática de células da fo~

lha, e supõe~se que exista um canal específico para o

N03 - no tonoplasto. Existem algumas sugestões para

as funções dos canais de íons nas células das folhas

como sendo importantes para a regulação osmática,

principalmente nas células~guardas dos estômatos, e

para os movimentos seismonásticos e nictinásticos das

folhas, para os quais há necessidade de um transpor~

te rápido de solutos de baixa massa molecular (como

o K+ e o CI-) entre compartimentos de células, em

resposta aos sinais do ambiente.



de pequena dimensão e permitem um fluxo rápido e
passivo de solutos de baixa massa molecular, porém
restringem fortemente a entrada de macromoléculas,
como as proteínas. A absorção de macromoléculas em
plantas pode ocorrer excepcionalmente por meio de
mecanismos especiais, do tipo endocitose ou pinoci~
tose, devido às propriedades dinâmicas das estrutu~
ras das membranas das células, porém a importância
dessa capacidade de absorção não deve ser superesti~
mada, uma vez que os pequenos poros das paredes
celulares das células (tanto das folhas quanto das ra
ízes) restringem fortemente a permeabilidade às ma
cromoléculas.

Absorção de nutrientes minerais
pelas folhas

Em plantas terrestres, a absorção de solutos pela
superfície das folhas é restrita devido à presença,
nas paredes externas das células da epiderme, da cu
tícula e da camada de ceras. Essas ceras excretadas

pelas células da epiderme consistem em álcoois de
cadeia longa, cetonas e ésteres de ácidos graxos de
cadeia longa. Abaixo da cutícula existe uma cama
da cutinizada, mais espessa, que consiste em um es~
queleto de celulose incrustado com cutina, cera e

pectina. Essas duas camadas têm diversas funções,
sendo a principal reduzir a perda de água e nutri~
entes pela transpiração excessiva. Os poros existen~
tes na cutícula são da ordem de 1 nm de diâmetro

e são permeáveis a íons e substâncias solúveis como

a uréia (diâmetro = 0,44 nm), mas impermeáveis
a complexos de ferro, como, por exemplo, o Fe~
EDT A. Por outro lado, os cátions podem ficar re~
tidos na cutícula foliar pelas cargas negativas
( -OH e -COOH) das pectinas, cutinas e ceras,
o que varia com a espécie de planta e com o cáti~

on. A epiderme superior da folha, logo abaixo da
cutícula, pode apresentar estruturas que favorecem
a entrada de íons: os tricomas (pêlos) que aumen~
tam a propriedade de molhamento da folha; e os

ectodesmas (protuberâncias do citoplasma), que se
projetam na cutícula, reduzindo o percurso do íon
da superfície externa até a membrana celular. Os
estômatos, presentes na superfície foliar em número
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variável com a espécie, podem ser importante via
de acesso para os íons. Em Allium porrum, verifi~
cou-se que a absorção de ânions e cátions pelas fo~
lhas depende da abertura e densidade de estôma~

tos e do número de estômatos penetrados (variá
vel com o número de ciclos de molhamento/

secamento). Outro fator que afeta a absorção foli
ar de íons é a idade das folhas. Folhas novas e re~
cém~maduras têm maior habilidade de absorver

íons, pois apresentam maior atividade metabólica,
cutículas mais finas, maior velocidade de absorção
e maior demanda por nutrientes.

As células das folhas, da mesma forma que as das
raízes, absorvem os elementos minerais do apoplasto,
e estes têm que atravessar a membrana plasmática,
dotada de propriedades de ultrafiltro, com a diferen
ça de que a absorção foliar é muito mais lenta que a
radicular, visto que os pequenos poros da folha (exis~
tentes nas camadas da cutícula e de ceras) e os estô~

matos permitem uma entrada restrita de nutrientes.
A velocidade de absorção de nutrientes pelas folhas
depende também do estado nutricional da planta.
Plantas deficientes, por exemplo, em fósforo podem
absorver duas vezes mais rapidamente esse nutriente
pelas folhas do que as plantas normais bem supridas
com fósforo o fariam pelas raízes.

Embora o fornecimento via foliar possa suprir nu~
trientes à planta, esse suprimento é temporário e tem
vantagens e desvantagens. Vários problemas podem
ocorrer: (a) baixas taxas de penetração, principal~
mente em folhas com cutículas espessas, como citros

e café; (b) escorrimento de superfícies hidrofóbicas;
(c) lavagem da folha pela chuva; (d) secagem mui
to rápida da solução pulverizada; (e) redistribuição
limitada de cálcio e boro do local de aplicação e ab
sorção para outras partes da planta, devido à baixa
mobilidade desses nutrientes no floema; (f) quanti
dades limitadas de macronutrientes aproveitadas, ge
ralmente 1% da aplicação, com exceção da uréia que
a planta pode aproveitar até 10% de uma aplicação;
(g) ocorrência de necrose ou queima de folhas pela
aplicação de soluções concentradas, principalmen~
te de uréia.

A vantagem dessa técnica se aplica aos casos de
prevenção de deficiências de micronutrientes em
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culturas anuais ou perenes. No caso de deficiência
leve a moderada de boro em frutíferas, a pulveriza~

ção foliar com boro é eficaz para aumentar o teor
de B nos botões florais e garantir o pegamento dos
frutos. As Brássicas, como o nabo e a couve~flor,

são muito exigentes em boro, sendo comum a ocor~
rência de "coração~preto", sintoma típico de falta
de B nessas hortaliças, que pode ser prevenido com
pulverizações foliares. A deficiência de Zn, Cu ou
Mn, comum em pomares de plantas perenes como
citros e café, deve ser prevenida pela adubação fo~
liar com micronutrientes, prática essa importante,
porém, de curta duração, devendo ser repetida anu~
almente.

MOBILIDADE DE ÍONS E SOLUTOS
NO XILEMA E FLOEMA

Mobilidade no xilema

Os nutrientes absorvidos pelas raízes são transpor~
tados para a parte aérea das plantas através do xile~
ma, e, entre os órgãos das plantas, através do floe~
ma, embora entre órgãos o transporte também pos~

sa ocorrer via xilema, em menor proporção. O trans~
porte radial do nutriente até o xilema da raiz pode
possuir dois componentes: um metabólico e outro
não~metabólico. Através da via metabólica, o nu~
triente absorvido pela raiz é imediatamente incor~

porado a substâncias orgânicas (ácidos ou açúcares)
e transportado e liberado no xilema na forma orgâ~
nica ou inorgânica, dependendo do nutriente e da
espécie. É o caso do fósforo em raízes jovens de ce~
vada que possui um mecanismo metabólico predo~
minante de transporte radial de P até o xilema (P~
orgânico), porém o mesmo é liberado no xilema na
forma P~inorgânico. A maioria dos nutrientes é
transportada para a parte aérea via xilema na forma
iônica (inorgânica). O N pode estar presente no
xilema nas formas de nitrato, amônio (em pequena
quantidade), amida ou de outros aminoácidos, de~
pendendo da espécie e da forma em que foi suprido
à planta. Os demais nutrientes são encontrados na
seiva bruta em grandes quantidades na forma iôni~
ca, porém traços de compostos orgânicos contendo

P e S podem ser encontrados. Os tipos e as quanti~
dades de espécies iônicas de micronutrientes presen~
tes no xilema (Fe, Zn, Mn, Cu, Ni, B, Mo e Cl) são

afetados pela composição da seiva em ácidos orgâ~
nicos, pelo seu pH e potencial de oxirredução. Ve~
rificou~se que o Fe só pode ser transportado no xile~

ma para a parte aérea, quando complexado com áci~
dos orgânicos. A concentração de ácidos orgânicos
no xilema é influenciada pela relação cátionjânion

e pela forma de suprimento de N. Em espécies her~
báceas, a concentração de açúcares na seiva do xi~
lema é normalmente muito baixa ou próxima de

zero. Em experimentos com plantas de tomate e soja,
verificou~seque o Fe se ligava principalmente ao áci~
do cítrico, e o Cu a diversos aminoácidos, principal~

mente asparagina e histidina em soja, e histidina,
asparagina e glutamina em tomate. Em ambas as es~
pécies, verificou~se ainda que o Zn, Mn, Ca e Mg
ligam~se aos ácidos cítrico e málico. Os fitormônios
são constituintes normais da seiva do xilema, parti~

cularmente as citocininas, que são sintetizadas nas
raízes. A presença de ácido abscísico (ABA) na sei~
va bruta tem atraído grande interesse como um pos~
sível sinal químico da raiz para a parte aérea sobre o
estado de hidratação da raiz. Esses sinais hormonais
derivados da raiz afetam o transporte de longa dis~
tância de nutrientes minerais, alterando o volume
do fluxo no xilema, a taxa de transferência entre

xilema-floema e a distribuição de nutrientes mine~
rais dentro da parte aérea.

Mobilidade no floema

A redistribuição ou remobilização de nutrientes
ocorre via floema, iniciando~se nos vacúolos de teci~

dos de reserva para as partes apicais em crescimento,
juntamente com os assimilados. Quando é detectado
pela planta o início da falta de um nutriente no ápi~
ce (demanda da parte aérea), é enviado um sinal,
iniciando~se a redistribuição dele das folhas mais ve~
lhas para as mais novas com maior ou menor rapidez,
dependendo da sua função e mobilidade. Essascarac~
terísticas são importantes na identificação de sinto~
mas de deficiência, de acordo com a parte da planta
afetada.



Assim, os nutrientes conhecidos como móveis se
deslocam facilmente, e os sintomas de deficiência

aparecem nas folhas mais velhas. Quando o nutrien
te faz parte de estruturas celulares, como paredes e
membranas, sua mobilidade é restrita e os sintomas

de deficiência aparecem nas folhas mais novas.
Com base nessa localização dos sintomas de defi

ciências nas plantas, a classificação mais conhecida
e aceita na última década, quanto à mobilidade no
floema, dividiu os nutrientes em: (a) móveis - N,

P, K, Mg e CI; (b) pouco móveis - S, Cu, Fe, Mn,
Zn e Mo; e (c) imóveis - Ca e B (Marschner, 1983).

Depois de 1995, quando foi descoberto que o boro
pode ter expressiva mobilidade no floema dependen
do da espécie vegetal, embora na maioria das espé
cies tenha mobilidade restrita, e com base na com

posição da seiva do floema, determinada com auxí
lio de traçadores isotópicos (radioisótopos ou isóto
pos estáveis), Marschner (1995) propôs uma classi
ficação geral dos nutrientes em: (a) de alta mobili
dade - N, P, K, Mg, S e CI; (b) de mobilidade inter
mediária - Fe, Zn, Cu, B e Mo; e (c) de baixa mobi
lidade - Ca e Mn. Porém, Welch ( 1999) classificou

os nutrientes de acordo com a capacidade da espé
cie em remobilizá-Ios para a semente, garantindo a
viabilidade desta e a sobrevivência da geração se
guinte, em: (a) móveis - N, K, P, S, Mg e Cl; (b) de
mobilidade variável- Fe, Zn, Cu, Mo, Ni e Co; e
(c) de mobilidade condicional- Ca, B e Mn. Dessa

forma, observa-se que todas as classificações propos
tas são imprecisas, visto que a mobilidade dos nu
trientes varia com as espécies.

A capacidade de remobilização de locais de reser
va da planta para os órgãos reprodutivos (via floema)

vai determinar o vigor da semente e das plântulas. O
grau de mobilidade no floema dos nutrientes classifi
cados como variáveis ou condicionais varia entre
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espécies e, mesmo, entre genótipos dentro da mesma
espécie, com as condições do ambiente, podendo ser
móveis em determinadas circunstâncias e aparente
mente imóveis em outras. Potássio é o elemento pre
sente em maior concentração no floema, seguido do
fósforo, magnésio e enxofre. O S ocorre no floema
tanto na forma reduzida (glutationa, metionina, cis

teína) quanto na forma de sulfato. A concentração
de sulfato no floema pode ser tão alta quanto a de
fosfato. Verificou-se que a distribuição de S está re
lacionada com o estado da nutrição nitrogenada da

planta, sendo dependente da senescência da folha,
que é induzida pela deficiência de N. Essa relação
também é evidente para o eu e o Zn. Entretanto, na
maioria das plantas cultivadas, os sintomas de defici
ência de S aparecem nas folhas mais novas, razão pela

qual o enxofre também deveria ser considerado de
mobilidade intermediária ou variável. A classificação

apresentada na Tabela 2.7 aptoxima-se mais da de
Welch (1999), exceto para oS.

Tem sido sugerido que o B seria móvel no floema
de quaisquer espécies que produzissem o sorbitol,
manitol ou dulcitol, os quais efetivamente podem se
complexar com o boro e cuja presença pode variar
conforme a espécie considerada. Nesse sentido, os
sintomas de deficiência e toxicidade de B se expres
sam diferentemente, havendo necessidade de cuida

dos no diagnóstico e na correção dos desequilíbrios.
Não se conhece nenhum outro nutriente que tenha
tal variação genética entre espécies quanto à mobili
dade no floema. Do ponto de vista do melhoramen
to genético, as espécies que apresentam maior mobi
lidade do boro no floema são fontes de germoplasma
no transporte e uso eficiente de B, e podem ser utili
zadas para o melhoramento de outras espécies. Já
existem estudos de isolamento do gene responsável

pela característica de produção de sorbitol em taba-

Diferenças na mobilidade dos nutrientes
no floema

Alta Mobilidade

N, K, P, Mg e Cl

Mobilidade Variável

S, Fe, Zn, Cu, Mo, Ni

Mobilidade Condicional

Ca, BeMn

•



56 Nutrição Mineral

co e produção de plantastransgênicas com maior

capacidade de absorção e transporte de B.

SOBRE A AQUISIÇÃO E AS
PRINCIPAIS FUNÇÕES DOS

NUTRIENTES

Os nutrientes minerais são comumente conheci~

dos como macronutrientes e micronutrientes de acor~

do com a quantidade exigida pela planta: macronu~
trientes - N, P, K, Ca, Mg, S e P; e micronutrientes
- B, Cl, Cu, Fe, Mn, Mo e N i. De acordo com as suas

propriedades físico~químicas, podem ser classificados

em metais - (K, Ca, Mg, Fe, Mn, Zn, Cu, Mo, Ni) e

não-metais - N, S, P, B e Cl, bem como também, con~

forme as formas de assimilação e as funções bioquími

cas e fisiológicas, em nutrientes estruturais (N e S),

nutrientes esterificados (P e B), nutrientes iônicos

(K, Ca, Mg, Mn e Cl) e nutrientes transferentes de

elétrons (Fe, Cu, Zn, Mo e Ni).

Nitrogênio

Como já visto, o N pode ser absorvido pelas plan

tas nas formas iônicas NO) - e NH4 +. A absorção de

nitrato constitui~se em exceção quanto à indução dos
sistemas de alta afinidade localizados na membrana

plasmática das células das raízes, pois essa indução se

dá pela presença de NO) - no meio externo, enquanto,

para outros nutrientes, ela ocorre pela sua deficiência

ou ausência no meio externo. Assim, quanto maior a

concentração de NO) - no meio externo, maior será a

indução dos sistemas de absorção de alta afinidade. A

absorção de NH4 + também aumenta com concentra
ções crescentes do íon no meio externo. O N é móvel

no xilema e no floema, podendo ser transportado na
forma de nitrato ou de aminoácidos e amidas.

As funções do N na planta são: (a) nitrato no equi
líbrio de cargas - quando, na forma de NO) -, é arma~

zenado no vacúolo e tem importante função de equilí

brio de cargas e na absorção de cátions e ânions; (b)

elemento estrutural - fazendo parte da estrutura de

proteínas e outros compostos orgânicos constituintes

da estrutura da célula; (c) elemento regulatório, na

forma orgânica, de reações de síntese.

A assimilação do nitrogênio: Em sua maior parte,

o amônio tem que ser incorporado em compostos or

gânicos nas raízes, enquanto o nitrato é prontamen

te móvel no xilema e pode ser estocado nos vacúolos

das raízes, parte aérea e outros órgãos de armazena

gem. Porém, antes de ser assimilado, o nitrato deve

ser reduzido à forma amoniacal. Os processos de assi

milação do N estão descritos no Capo 4, Metabolis~

mo do Nitrogênio.

A demanda de N pelas plantas varia com a espé

cie e o teor com a parte da planta analisada. Porém,

para um crescimento adequado, a concentração ge

ralmente fica dentro da faixa de 20 a 50 g kg-l de

matéria seca da planta. Quando o suprimento de N

não é adequado, o crescimento é retardado e o N é

mobilizado das folhas mais velhas para as áreas de

novo crescimento. O sintoma típico de deficiência de

N é a senescência precoce das folhas velhas com

clorose característica. Ocorrem também mudanças na

morfologia da planta, redução na relação parte aérea/

raízes, redução no comprimento, largura e espessura

das folhas. O excesso de N é desfavorável, provocan

do crescimento excessivo da parte aérea em detrimen
to das raízes e favorecendo o acamamento no caso das

gramíneas. Esse efeito é mais visível quando se apli~

ca nitrato, o que provavelmente está relacionado com

o balanço de fitormônios.

Fósforo

Como já visto, a forma iônica preferida pelasplan

tas é a monovalente (HZP04-). A falta do ânion

HZP04 - no meio externo induz o aumento da ativida

de do sistema de alta afinidade para o fósforo na mem~

brana plasmática. Na falta de P no meio externo, a

velocidade de absorção aumenta 2 a 4 vezes, depen~

dendo da espécie de planta. O fosfato inorgânico (Pi)

absorvido pelas raízes é rapidamente incorporado aos

açúcares, formando ésteres de açúcar-fosfato, que são

transportados radialmente nas células da raiz e libera~
dos no xilema na forma de Pi novamente. O Pi transi

ta facilmente no xilema e no floema. A assimilação do

Pi nos compostos orgânicos das raízes, ao contrário do

nitrato e do sulfato, não passa pela redução do fosfato,

que permanece na sua forma oxidada máxima .
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o fosfato tem várias funções na célula vegetal: (a)

elemento estrutural dos ácidos nucléicos (RNA, DNA);

(b) elemento transferidor de energia nas ligações

energéticas do fosfato e pirofosfato com os açúcares, com

o gliceraldeído e com as coenzimas AMP, ADP, A TP,

UTP e GTP; (c) elemento regulador - o Pi (iônico)

armazenado no vacúolo é liberado no citoplasma e atua

como regulador de diversas vias sintéticas.

As ligações energéticas de ésteres de fosfato e pi,

rofosfato representam a máquina que movimenta
metabolicamente as células. Existem mais de 50 ti,

pos de ésteres de fosfato formados a partir de açúca,

res de álcoois, dos quais 10 aparecem em altas con,

centrações nas células, como a glucose,6, P e P,

gliceraldeído, e com as coenzimas AMP, ADP, A TP,

UTP, GTP. Esses ésteres de fosfato atuam nas sínte,

ses e degradações, fornecendo energia para a célula.

Como elemento regulador, o Pi tem importante

função na partição do C entre os cloroplastos e o ci,

tosol. Em cloroplastos isolados, um aumento na con,

centração de Pi no citosol estimula a fotossíntese, mas

inibe drasticamente a incorporação do C fixado em

amido. Assim, plantas deficientes apresentam redu

ção na parte aérea mais acentuada do que a redução

na fotossíntese, devido ao acúmulo de amido e açú

cares nas folhas. Em plantas bem nutridas, 85 a 95%

do Pi total encontram, se acumulados nos vacúolos,

sendo liberados no citoplasma à medida que a planta

necessita, evitando que a fotossíntese seja afetada em

situações de falta de P externo.

A demanda de P pelas plantas para um crescimento

ótimo está na faixa de concentração de 2 a 5 g kg-I

de matéria seca. Por ser um nutriente móvel na plan

ta, os sintomas de deficiência surgem nas folhas ve
lhas. Sintomas visuais de deficiência consistem em:

redução na expansão, na área e no número de folhas;

coloração verde mais escura, porque a expansão da

folha fica mais retardada do que a formação da clo,

rofila e do cloroplasto; drástica redução na relação

parte aérea/raízes e senescência precoce das folhas;

retardamento na formação dos órgãos reprodutivos e

no início da floração, diminuição no número de flo
res e de sementes.

Sintomas de toxicidade de P são raros, mas plan,

tas sensíveis podem apresentá,los nas folhas com te,
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ores iguais ou superiores a 3 mg kg-, tendo sido des

critos, em sorgo e em outras plantas, como pintas
vermelho, escuras nas folhas mais velhas.

Potássio

o K+ é um íon monovalente de pequeno raio

iônico, cuja absorção é altamente seletiva e acopla

da aos processos metabólicos, apresentando elevada

mobilidade dentro da planta em todos os níveis: no

interior das células, entre células individuais, entre

tecidos e no transporte de longa distância via xilema

e floema. O K+ não é assimilado em compostos orgâ

nicos, isto é, não é metabolizado. Forma ligações fra

cas, facilmente trocáveis. No citoplasma, não com,

pete pelos pontos de ligação que requerem cátions
bivalentes. O K + é o cátion mais abundante no cito

plasma e, com os ânions acompanhadores, tem im

portantes funções nas células e tecidos das plantas,

atuando: (a) na regulação osmótica; (b) no balanço

de cátions/ânions; (c) nas relações hídricas na plan

ta; (d) no movimento dos estômatos; (e) no alonga

mento celular; (f) na estabilização do pH do citoplas

ma, neutralizando ânions orgânicos e inorgânicos; (g)

na ativação enzimática para um grande número de

enzimas; (h) na síntese de proteínas; (i) na fotossín

tese; (j) no transporte de açúcares no floema; e (k)

nos movimentos seismonásticos das plantas.

De maneira geral para todas as plantas, as concen

trações de K+ no citosol e nos cloroplastos são man,

tidas entre 100 e 200 mmol L -I. Suas funções no ci

tosol e nos cloroplastos não podem ser desempenha

das por outro nutriente, isto é, o K+não pode ser subs,

tituído por nenhum cátion monovalente, como o

Na+, por exemplo. Nos vacúolos, sua concentração

pode variar entre 10 e 200 mmol L-I, e, nas células

guardas dos estômatos, pode chegar até 500 mmol L-I.

As funções do K+ no alongamento celular e outros

processos dirigidos pela turgescência dependem do seu

armazenamento nos vacúolos. Sua função osmótica

nos vacúolos pode ser substituída, em parte, por ou

tros cátions, como o Na+, Mg2+ e Ca2+, ou por sotu,

tos orgânicos, como os açúcares. Por outro lado, as

concentrações de K+ no apoplasto são normalmente

baixas, com exceção do apoplasto de células especi-
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alizadas como dos estômatos, em que pode atingir

concentrações de até 100 mmol L-I, devido aos mo
vimentos de entrada e saída dos estômatos. Nas cé

lulas especializadas, bem como nos tilacóides dos elo

roplastos, o movimento do K+ precisa ser muito rá

pido, e, para isso, as membranas dispõem de canais

que se abrem e fecham em diferentes seqüências, per

mitindo uma taxa de transporte de íons três vezes mais

rápida do que aquela catalisada por bombas de pró

tons e carregadores.

A deficiência de potássio resulta em: (a) redução

na atividade de muitas enzimas regulatórias; (b) di

minuição na concentração de amido; (c) acúmulo de

carboidratos solúveis; (d) acúmulo de compostos

nitrogenados solúveis; (e) redução na atividade das

A TPases ligadas na membrana plasmática, afetando

o transporte iônico; (f) redução na atividade da re

dutase do nitrato; (g) redução na síntese da redutase
do nitrato.

Muitas plantas, particularmente da família das le

guminosas, apresentam folhas que se movimentam em

direção a sinais de luz ou em resposta a estímulos

mecânicos. Esses movimentos, chamados de fotonás

ticos e seismonásticos, são explicados por mudanças

reversíveis muito rápidas na turgescência das células

em tecidos especializados, que causam enrugamento

ou inchamento das células na região do movimento,

semelhante ao que ocorre no movimento de abertu

ra e fechamento dos estômatos (íons envolvidos: K+,

CI- e malato).

A demanda de K+ para um crescimento ótimo está

dentro da faixa de concentração de 20 a 50 g kg-I de
matéria seca. Plantas deficientes em K+ têm seu cresci

mento retardado, e a redistribuição de K+ é estimulada

das folhas velhas e colmos para as folhas novas. Sinto

mas visuais de deficiência grave caracterizam-se por
clorose e necrose das folhas e colmos mais velhos. A

lignificação dos tubos vasculares fica prejudicada, o que

contribui para o acamamento de plantas. Quando a água

é limitante, a perda de turgescência e a murcha das fo

lhas são sintomas típicos da deficiência de K. Plantas

bem supridas de K são mais resistentes ao estresse de

água, à geada e ao ataque de fungos.

A concentração crítica para o excesso de K depen

de do íon acompanhante e da planta, sendo bastante

variável entre espécies e variedades. É fato conheci

do que, em quantidades equivalentes de K, o KCI

desenvolve maior potencial osmótico do que o K2S04,

sendo o primeiro mais tóxico às plantas pelo seu efeito

salino. O KCI, quando se acumula nas folhas mais

velhas, pode causar desidratação nas células vizinhas

e rompimento de membranas nas células em que está

contido, pelo movimento da água por osmose, resul

tando em pintas necróticas nessas folhas.

Cálcio

O cálcio é absorvido pelas plantas na forma de

cátion bivalente (Ca2+), sendo maior que o Mg, po

rém com menor raio de hidratação, o que lhe confe

re vantagem na absorção e na demanda seletiva pela

planta. Essa absorção ocorre passivamente através dos

canais de íons localizados na membrana plasmática
das raízes.

O Ca2+ tem diversas funções na planta: (a) como
elemento estrutural- o Ca2+ se localiza em alta con

centração na lamela média das paredes celulares (no

apoplasto) e na parte externa da membrana plasmá

tica, fortalecendo-as na forma de pectatos de Ca, ga

rantindo a estabilidade das paredes e das membranas;

(b) como elemento regulatório - equilibra a relação

cátionsjânions e atua na regulação osmótica; acumu

la-se no vacúolo e no retículo endoplasmático (ER),

acompanhado de ânions orgânicos (malato etc.) e

inorgânicos (como o nitrato e eloreto), com função

regulatória; acumula-se também nos eloroplastos, em

que está ligado às membranas tilacóides; (c) com fun

ção na divisão e extensão celular e nos processos

secretórios - o cálcio, além de ter função na divisão

celular, é necessário também para a expansão celu

lar, processo importante para o crescimento da raiz e

dos tubos polínicos; (d) como segundo mensageiro no

citoplasma - quando sinais externos acontecem, de

estresse ambiental, infecção por patógeno ou injúria

mecânica, os canais iônicos de Ca2+ são ativados,

aumentando a concentração de Ca2+ no citoplasma.

O Ca2+ estimula diversas enzimas e proteínas, entre

elas as calmodulinas (moduladas pelo Ca2+) e as

kinases dependentes de Ca2+, acionando os proces

sos de defesa da planta.



Nas dicotiledôneas como a beterraba, com alta

capacidade de troca de cátions nas raízes, até 50% do

Ca2+ podem ficar retidos nas paredes celulares na for~

ma de pectatos, principalmente se a concentração
externa de Ca2+ for baixa. Em tecidos de frutos de

maçã, a proporção de Ca2+ nas paredes celulares pode

chegar a 90% do tota1. Com o aumento do suprimento

de Ca2+, a proporção de oxalato de Ca2+ aumenta. Nas

paredes celulares de folhas, a forma predominante é

a de oxalato de Ca2+. As ligações de pectato na lamela

média das paredes celulares (apoplasto) das raízes são

essenciais para o fortalecimento dos tecidos. O Ca2+

tem papel fundamental também na estabilidade da

membrana plasmática e, portanto, na integridade da

célula. Essa estabilização ocorre pela ligação do Ca2+,

formando pontes entre o fosfato e os grupos carboxíli~

cos dos fosfolipídios da membrana e as proteínas, prin~

cipalmente na superfície da membrana plasmática.

O Ca2+ é armazenado no vacúolo, nos cloroplas~

tos e no retículo endoplasmático, porém, nos vacúo~

los, aparece em concentrações da ordem de 105 vezes

maiores que no citosol, acompanhado de ânions or~

gânicos (malato e outros) e inorgânicos (nitrato, elo

reto e outros). No citosol, a concentração de Ca2+ é

extremamente baixa, sendo mantida entre 0,1 e 0,2

J..lmolL-I, o que é essencial para a célula por várias

razões: (a) prevenir a precipitação de fosfato (Fi); (b)

evitar competição com o Mg2+ pelos pontos de liga~

ção; (c) pré~requisito para o funcionamento do Ca2+

como segundo mensageiro. Essa compartimentaliza

ção do Ca2+ confere a ele importante função regula

tória, inclusive no balanço de ânions e cátions e na

regulação osmótica da célula.

A demanda de Ca2+ pelas plantas para um cresci

mento ótimo está dentro da faixa de concentração de

10 a 50 g kg-1 de matéria seca, dependendo da espé~

cie e da parte da planta. As monocotiledôneas neces~

sitam, em geral, de menores quantidades de cálcio em

comparação com as dicotiledôneas, devido ao menor

número de pontos de ligação na parede celular, ou

melhor, à menor capacidade de troca de cátions das

raízes (Tabela 2.4). Por exemplo, plantas de tomate

necessitam de uma concentração externa de Ca2+

cerca de 40 vezes maior do que as de centeio. Sinto

mas típicos de deficiência de cálcio são os vazamen-
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tos na membrana e a desintegração das paredes celu~

lares, resultando no colapso do tecido afetado (raízes,

pedolo e/ou a parte superior dos colmos ou hastes).

A substituição do Ca2+ por outros cátions (K+, Na2~

ou H +), nesses pontos da membrana das raízes, é a

principal causa do estresse salino ou da toxicidade

pelo alumínio.

Nos frutos, porém, órgãos de pouca transpiração,

uma baixa concentração de Ca2+ é necessária para

garantir rápida expansão celular e permeabilidade de

membranas, pois o cálcio confere rigidez a essas es~

truturas. A planta mantém baixo o teor de Ca2+ nos

frutos pela diluição resultante do crescimento e pela

precipitação de Ca no floema na forma de oxalato.

Porém, quando os frutos crescem rapidamente, essa

diluição pode atingir valores abaixo do nível crítico

necessário para a integridade das paredes e membra~

nas celulares, que se rompem desarranjando os teci~

dos. Então, surgem sintomas de deficiência de Ca2

nos frutos, como é o caso das desordens comuns de~

nominadas de "fundo preto" relatado para tomate,

melão, maçã e pimentão, da queima das bordas em

alface (tip bum) e do "miolo-preto" em salsão. Quan

do em excesso, o Ca é estocado no vacúolo das célu~

Ias e, pela sua baixa mobilidade, não há descrição de

sintomas de seu excesso nas plantas.

Magnésio

O magnésio é absorvido pelas plantas na forma de

íon bivalente. Por ser o Mg2+ um pequeno íon, po

rém com grande raio de hidratação, sua absorção pode

ser fortemente reduzida pelo K+ , NH4 +, Ca2+ e Mn 2

e pelos H+ em baixo pH. A deficiência de Mg2+ in~

duzida pelos outros cátions competitivos é um fe~

nômeno comum. Quanto à sua mobilidade, o Mg2+ é

bastante móvel no xilema e no floema, e o transpor~

te e redistribuição se dá na forma iônica.

Suas funções na planta são diversas: (a) como ele

mento estrutural, é o centro da molécula da clorofila,

e forma pectatos ajudando na estabilidade das mem

branas e paredes das células; (b) como elemento-pon

te, atua na estabilidade da conformação de proteínas

e enzimas; essa função do Mg2+ está relacionada com

sua capacidade de interagir fortemente com grupos de
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moléculas complexas, formando uma ponte iônica,

estabelecendo uma geometria precisa entre as molé

culas, como, por exemplo, entre uma enzima e o seu
substrato; (c) como elemento ativador, atua na ativa

ção enzimática, em reações de fosforilação e na fotos

síntese de uma longa lista de enzimas. A principal

função do Mg é, certamente, estrutural, como cen
tro da molécula de clorofila.

A proporção de Mg ligado à clorofila depende da

espécie, do suprimento do nutriente e da intensida

de da luz, podendo chegar até 50% do Mg total das

folhas, em plantas deficientes sob baixa luminosida

de. Normalmente, até 25% do Mg total das folhas

estão ligados à clorofila; 5 a 10% a pectatos da pare

de celular ou precipitados como sais solúveis no

vacúolo das células; e cerca de 60-90% ficam na for

ma iônica (solúvel em água).

Na forma iônica, o Mg2+ atua como ativador de

inúmeras enzimas e de reações enzimáticas, como, por

exemplo, das enzimas glutationa-sintase, PEP

carboxilase, fosfatases e A TPases. Por outro lado, a

reação de síntese de A TP requer Mg2+ como elemen

to-ponte entre ADP e a enzima A TPase. O mesmo
ocorre com a RuBP -carboxilase no estroma dos clo

roplastos, cuja atividade é altamente dependente do

Mg2+ e do pH. Outra enzima-chave dependente do

Mg2+ é a frutose-1 ,6-bifosfatase, que, no cloroplasto,

regula a partição de assimilados entre a síntese de

amido e a exportação de triose-fosfatos para o cito

plasma. De modo semelhante, a ativação da glutami

na-sintetase depende do Mg2+, que regula a assimila

ção da amônia nos cloroplastos.

Em folhas deficientes em Mg2+: (a) a proporção de

N-protéico diminui, aumentando as frações de N

orgânico solúveis (aminoácidos livres), devido à sua

função na síntese de proteínas; (b) a taxa de fotos

síntese diminui e os carboidratos se acumulam, pois

o seu transporte para os órgãos de reserva fica preju

dicado; (c) diminui a formação de fitatos (substân

cia de reserva de P dos grãos de cereais), aumentan

do a concentração de Pi livre nos grãos, que, por sua

vez, tem um efeito regulatório diminuindo a forma

ção de amido nos órgãos de reserva.

A demanda de Mg2+ pelas plantas para um ótimo

crescimento está na faixa de concentração de 15 a 35

g kg-1 de matéria seca. Por ser um nutriente móvel

na planta, os sintomas de deficiência surgem nas fo

lhas velhas e se caracterizam por clorose e necrose.

Sintomas leves e temporários de deficiência de

Mg2+ nas folhas não significam queda na produção de

grãos, a menos que a deficiência se agrave. Folhas

deficientes em Mg2+ são sensíveis à luz, e os sintomas

de cloros e e necrose se acentuam quando estão ex

postas a alta intensidade luminosa. Nos casos de de

ficiência aguda, pode haver redução na produção (por

exemplo, no número de grãos por espiga dos cereais).

Quando em excesso, o Mg2+ é estocado no vacúolo

das células e atua como regulador na compensação de

cargas no citoplasma e no potencial osmótico do va
cúolo.

Enxofre

O S é absorvido pelas raízes na forma de sulfato,

podendo ser absorvido pelas folhas na forma de S02

da atmosfera, sendo a primeira a fonte mais impor
tante de enxofre. A falta de sulfato no meio ativa o

sistema de alta afinidade para o S042- na membrana

plasmática da raiz, podendo resultar em aumentos de

até 500 vezes na absorção de S042-, dependendo da

espécie de planta. Quanto à mobilidade no floema,

diferente do N, o S é mais móvel e uniformemente
distribuído nas folhas velhas e novas.

As plantas superiores apresentam alguns aspectos

comuns entre a assimilação de sulfato e a de nitrato:

(a) necessidade de redução - do sulfato para SH- 

para incorporação de S nos aminoácidos, proteínas e

coenzimas; e (b) o mesmo poder redutor, que é a fer

redoxina nas folhas verdes. Entretanto, diferente do

nitrato, o sulfato pode ser incorporado sem ser redu

zido em estruturas orgânicas, como os sulfolipídios de

membranas, e o S reduzido pode ser reoxidado, ou

seja, o enxofre da cisteína pode ser transformado em

sulfato novamente, tendo essa reoxidação importan

te função no controle alostérico da redução do sulfa

to. O primeiro passo da assimilação de enxofre con

siste na substituição de dois grupos fosfatos do A TP

por um grupo sulfuril, formando aderwsina-fosfossul

fato (APS), reação catalisada pela A TP-sulfurilase.

Essa APS vai servir de substrato para a síntese de éste-
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res de sulfato ou para a redução de sulfato. Na redu

ção, o enxofre é incorporado num grupo tiol

(sulfidrilo, -5H). O primeiro composto orgânico a

receber o grupo sulfidrilo (-5H) recém-formado é um

composto que contém enxofre, a acetil-serina, que

se divide formando dois compostos: acetato e cisteí
na (aminoácido). Cisteína, o primeiro composto es

tável da assimilação redutora do 5, e a metionina são

os precursores de todos os demais compostos conten

do grupos sulfidrilos, principalmente da glutationa.

Em resumo, a assimilação do 5 depende da: (a)

atividade da A TP -sulfurilasej (b) disponibilidade de

sulfato onde existe a enzima, ou seja, nos cloroplas

tOSj(c) atividade da AP5-sulfotransferasej (d) dispo

nibilidade de acetil-serina para a síntese de cisteína.

As funções do 5 estão relacionadas com: (a) o gru

po funcional-SH (grupo sulfidrilo) em enzimas como

a urease, as sulfotransferases e a coenzima-A, direta

mente envolvido em reações metabólicas; (b) a

glutationa como poderoso redutor, desempenhando

papel fundamental na desintoxicação por radicais li

vres de superóxidos e de peróxido de hidrogênio; (c)

a glutationa como precursor de fitoquelatinas, que

funcionam na desintoxicação de metais pesados; (d)

outras substâncias como poderosos redutores, conten

do radicais -5H em seus grupos prostéticos: ferredo

xina, biotina (vitamina H) e tiamina pirofosfato (vi

tamina B1); (e) o componente estrutural- ésteres de

sulfato de sulfolipídios, os quais são constituintes de

todas as biomembranas, abundantes nas membranas

tilacóides dos cloroplastos e importantes na regula

ção do transporte iônico nas membranas das raízes,
estando relacicnõ.dos com a tolerância à salinidade.

Cerca de 2% do 5 reduzido encontram-se na for

ma de grupos sufidrilos (tiol), e mais de 90% na for

ma de glutationa, em plantas normais. Com a defici

ência de enxofre, ocorre acúmulo de amido, devido

ao desarranjo no metabolismo de carboidratos e à
inibição da síntese de proteínas, havendo acúmulo de

aminoácidos e outras formas solúveis de nitrogênio

orgânico.

A demanda de 5 pelas plantas varia entre as espé

cies de 1,0 a 5,0 g kg-1 de matéria seca. Entre as famí

lias, a ordem de exigência é a seguinte: gramíneas <
leguminosas < crucíferas. Essa exigência se reflete
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também no teor de 5 das sementes, que está entre

(g kg-l de matéria seca): 1,8-1,9 nas gramíneas; 2,5

a 3,0 nas leguminosas; e 11 a 17 nas crucíferas. O mes

mo ocorre com o conteúdo de 5 nas proteínas das

espécies dessas famílias. Na média, as proteínas das

leguminosas (relação N/5 = 40) contêm menos 5 do

que as dos cereais (N/5 = 30).
Os sintomas visuais de deficiência de 5 consistem

em redução no crescimento da parte aérea, levando

a um decréscimo na relação parte aérea/raízes de quase

duas vezes; redução no tamanho das folhas e clorose

acentuada, devido ao menor teor de clorofila. Para a

maioria das espécies, essa clorose ocorre mais comu

mente nas folhas novas. Porém, pode também ocor

rer nas folhas velhas, uma vez que o 5 é mais unifor

memente distribuído nas folhas velhas e novas, e essa

distribuição pode também ser afetada pelo suprimento

de nitrogênio: a deficiência de 5 pode aparecer nas

folhas novas, quando há um bom suprimento de ni

trogênio, ou nas folhas velhas, quando o suprimento

de N é baixo. Isso indica que a remobilização e redis

tribuição de 5 das folhas velhas para as novas depen

de da taxa de senescência induzida pela deficiência

de N, o que também ocorre para alguns micronutri
entes como o cobre e o zinco.

Boro

O boro (B) é absorvido pelas plantas preferencial

mente na forma molecular, sem carga (H3B03). Pos

sui propriedades intermediárias entre os metais e os

não-metais eletronegativos e tem tendência a for

mar complexos catiônicos dentro da planta, com

compostos orgânicos de configuração cis-diol, como

os açúcares e seus derivados, ácido urônico e alguns

odifenóis abundantes na parede celular.

As funções do B estão relacionadas com a forma

ção e estabilização da parede celular, da interface da

parede celular com a membrana plasmática e com a

lignificação e diferenciação do xilema. As muitas

funções do B podem ser classificadas em primárias e

secundárias, de acordo com os efeitos causados pela

sua deficiência. Assim, a deficiência de B causa os

seguintes efeitos primários: (a) mudanças na compo

sição química e ultra-estrutura da parede celular; (b)

•
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mudança no metabolismo de fenóis (acumulação de

certos fenólicos); (c) inibição da síntese de lignina e
estímulo da atividade da oxidase de AIA; (d) dimi

nuição do nível de AIA difusível; (e) os efeitos cita

dos resultam em mudanças fisiológicas e morfológi

cas da interface entre a parede celular e a membrana

plasmática, devido à inibição de enzimas na membra

na plasmática e outros processos da absorção iônica

(atividade da A TPase, potencial da membrana, flu

xo de íons); e à inibição da elongação (crescimento

e diferenciação do xilema).

Em conseqüência, a deficiência de B resulta nos

seguintes efeitos secundários: (a) o acúmulo de fe
nólicos diminui o nível de IAA difusível e aumenta

a produção de radicais livres de superóxidos; (b) apa

recem sintomas induzidos de deficiência de Cai (c) o

aumento de radicais livres de superóxidos desarranja

a membrana plasmática; (c) em conseqüência dos

efeitos no xilema, ocorrem mudanças na distribuição

de carboidratos; (d) em conseqüência de todos os

demais efeitos, ocorrem alterações no metabolismo de
fitormônios e de RNAjDNA.

Esse "efeito cascata" da deficiência de B resulta em

sintomas que consistem num engrossamento das pa

redes celulares das células do ápice das raízes, com

deformações provocadas por aumento de hemicelu

lose e pectina e deposição irregular de material de

parede e de membrana, formando calos. Os sintomas

de deficiência de B na parte aérea aparecem nas ge
mas terminais e folhas mais novas, como crescimen

to retardado ou necrose. Usualmente, os intemódios

ficam curtos, as folhas deformadas, e as hastes e ped

olos engrossados, podendo chegar a rachar como ocor

re em salsão (Apium graveolens L.). Miolo-preto em

hortaliças de cabeça, como em alface, couve-flor, re

polho, são comuns com deficiência de boro, e miolo

mole em raízes de salsão e em beterraba. Queda de

gemas, botões florais e queda de frutos em desenvol

vimento são muito comuns, principalmente em man

ga. Miolo-oco em grãos de soja, falhas na formação

de grãos (chochamento de grãos) em trigo, falhas no

pegamento de frutos ou má-formação de frutos, como

ocorre em maçã e citros.

O B tem também uma função especial no cresci

mento do tubo polínico, o qual ocorre por deposição

de novo material de parede celular no ponto de cres

cimento, e não pela extensão da parede celular já
existente. Em milho, o conteúdo mínimo de B na

matéria seca dos estiletes deve ser de 3 Jlgg-l para que

haja germinação do pólen e fertilização, porém esse

limite crítico varia muito entre espécies e genótipos.

Em videira (Vitis vinifera), espécie conhecida pela sua

alta exigência em boro, a concentração crítica chega

a 50-60 Jlg g-l de B na matéria seca dos estiletes, fi

cando a viabilidade do pólen comprometida em con

centrações inferiores. A exigência de B para o pro

cesso reprodutivo (florescimento, frutificação ou pro

dução de grãos) é bem maior do que para o crescimen

to vegetativo somente. Quanto aos teores nas folhas,

também há grande variação entre espécies e cultiva

res quanto ao limite crítico de deficiência, ficando

entre 5 e 10 mg kg-l para as monocotiledôneas, entre

20 e 70 mg kg-l para as dicotiledôneas e entre 80 e 100

mg kg-1 para as espécies de Papaver e T araxacum.

O limite crítico para a toxicidade de B varia acen

tuadamente entre espécies (na matéria seca de fo

lhas): < 100 mg kg-l para a soja; 100 mg kg-l para o

milho; 400 mg kg-l para o pepino, Cucumis sativus L;

1.000 mg kg-1 para a abobrinha, Cucurbita pebo L.;

entre 100 e 270 mg kg-1 para os cultivares de trigo.

Cloro

O cloro é facilmente absorvido pelas plantas na

forma de Cl-, e, sendo também bastante móvel e

abundante na litosfera, ocorre em concentrações re

lativamente elevadas nos tecidos das plantas, com

paradas às dos outros micronutrientes. Entretanto, a

demanda para um crescimento normal geralmente é

bem menor do que a ocorrência.

Embora existam muitos compostos orgânicos que

contêm cloretos na natureza, o Cl exerce suas funções

nas plantas principalmente como ânion cloreto (Cl-),

nos processos que envolvem regulação osmótica

(como elongação celular, abertura de estômatos) e

nos de compensação de cargas (como no transporte

de cátions) em plantas superiores. O Cl- é essencial

para a fotólise da água no fotossistema ll, atuando

como co-fator da enzima que contém Mn na sua es

trutura. A sua concentração é mantida constante no



citoplasma e nos eloroplastos, através de transporte

ativo pelas membranas, sendo armazenado nos vacúo

los quando em excesso.

O doreto afeta também o crescimento da planta

indiretamente pela regulação dos estômatos, por ser

o principal contra-íon do K+. Essa compensação de

carga com Cl-, em vez de malato, é de particular

importância em plantas com células-guardas ausen

tes ou pouco desenvolvidas, como ocorre com a ce

bola (Allium cepa L.) e a palmeira (Cocos nucifera L.).
Nessas plantas, a inibição do crescimento pela defi

ciência de Cl é devida ao desarranjo na regulação do

fechamento dos estômatos sob estresse de água. Com

parada com outras espécies, a palmeira tem elevada

exigência por eloreto.

A concentração crítica para a deficiência de elo

reto nas plantas pode variar de 70 mg kg-1 na maté

ria seca de folhas de tomate (Lycopersicon esculentum

MilL) até 1.000 mg kg-1 em kiwi (Actinidiadeliciosa).

Sintomas típicos de deficiência de Cl- caracterizam

se por murchamento das folhas, enrolamento dos fo

Holos, bronzeamento e elorose similar à deficiência

de Mn, e inibição acentuada do crescimento das raí

zes. A concentração crítica para a toxicidade está na

faixa de 3.000 a 5.000 mg kg-l de matéria seca de fo

lhas para espécies sensíveis, e de 20 a 40 g kg-l para

espécies tolerantes.

Cobre

O cobre é absorvido pelas raízes na forma Cu2+,

sendo de mobilidade variável no floema, dependen

do da espécie. É um elemento de transição similar ao

ferro, com habilidade para formação de quelatos es

táveis e facilidade para o transporte de elétrons (Cu2+/

Cu+), sendo, portanto, bastante relevante nos pro

cessos fisiológicos de oxirredução.

Tem função estrutural em enzimas que podem rea

gir diretamente com o oxigênio molecular e catalisar

preferencialmente processos terminais de oxidação.

Várias proteínas contendo cobre são importantes nos

processos da fotossíntese, da respiração, da desintoxica

ção dos radicais livres de superóxidos e da lignificação.

A deficiência de cobre resulta em: (a) redução no

teor de plastocianina, prejudicando o transporte ele-
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trônico na cadeia da fotossíntese; (b) redução dos li

pídios e polipeptídios das membranas tilacóides, afe

tando a eficiência da plastoquinona na transferência

de elétrons entre os fotossistemas I e II; (c) em con

seqüência, redução na taxa fotossintética, na concen

tração de amido e de carboidratos solúveis, resultando

em redução na produção de matéria seca; (d) no caso

de deficiência grave de Cu, alteração na ultra-estrutu

ra dos eloroplastos, devido à queda na atividade das

dismutases de superóxido (SOD) - a Cu-Zn-SOD

envolvidas na desintoxicação dos radicais de superó

xidos (02-) gerados durante a fotossíntese; (e) redu

ção na síntese de quinonas, substâncias derivadas da

melanina, alcalóides e ligninas, devido à queda na ati

vidade da fenolase e lacase, enzimas que contêm Cu,

prejudicando a lignificação e acumulando fenóis; (f) o
acúmulo de fenóis inibe também a enzima oxidase de

AIA, acumulando ácido indolacético (AIA), o que

retarda o flores cimento e a senescência e inibe a pro

dução de grãos e/ou frutos pela indução de macho-es

terilidade; (g) redução de oxidases que contêm Cu,

acumulando putrescina e espermidina e resultando em

desarranjos no crescimento da planta; (h) redução do

transporte eletrônico na mitocôndria, prejudicando a

cadeia respiratória, devido à queda drástica na ativi

dade de enzimas que aí atuam e contêm Cu (elemen
to estrutural da molécula de citocromo-oxidase e da

de ascorbato-oxidase).
O limite crítico de deficiência de Cu está na faixa

de concentração de 1 a 35 mg kg-l, dependendo da

espécie, da parte da planta, da idade da planta e de

fatores ambientais como o suprimento de N e o es

tresse pela seca. Em geral, esse limite é menos afeta

do por fatores ambientais em folhas novas, sendo essa

parte vegetativa a mais indicada para diagnose do

estado nutricional de Cu. Para a maior parte das es

pécies cultivadas, a faixa para o limite de toxicidade

está entre 15 e 30 mg kg-1• Existem espécies toleran
tes ao Cu com limites de toxicidade bem superiores,

podendo chegar até 1.000 mg kg-l.

Ferro

A planta absorve o Fe na forma reduzida (Fe2+), e

a eficiência nesse processo de aquisição varia entre

•
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espécies e genótipos. Algumas plantas possuem maior

capacidade de extrusão de pró tons na rizosfera, bai

xando o pH e favorecendo a absorção de FeH pelas

raízes, e também maior habilidade de complexação

do Fe absorvido com ácidos orgânicos, principalmen

te o ácido cítrico, formando citrato- Fe, comumente
encontrado no xilema.

O Fe é descrito como um elemento de transição

caracterizado pela mudança fácil no seu estado de

oxidação (FeHf FeH) e pela sua habilidade em for

mar complexos octaédricos com vários ligantes. De

pendendo do ligante, o potencial de oxirredução do Fe

varia significativamente, o que confere a esse nutrien

te uma especial importância nos sistemas biológicos de

oxirredução. Embora o Fe somente seja absorvido atra

vés da membrana plasmática na forma reduzida (FeH),
dentro da planta o seu principal estado de oxidação nos

complexos é a forma oxidada [(Fe3+)].

Existem dois grupos principais de proteínas que

contêm ferro na planta: as hemoproteínas e as prote

ínas com grupos Fe-S. As hemoproteínas incluem os

citocromos que são caracterizados por um complexo

hemo-Fe-porfirina como grupo prostético. Outras

hemoproteínas são a citocromo-oxidase, catalase,

peroxidase e a leg-hemoglobina (que ocorre nos nó

dulos das leguminosas). Portanto, o Fe está envolvi

do na biossíntese dos citocromos, das referidas

coenzimas e da clorofila, que é derivada de uma

protoporfirina. A cadeia de transporte de elétrons na

fotossíntese que ocorre nas membranas tilacóides dos

cloroplastos consiste em vários hemogrupos conten

do Fe e de aglomerados de Fe-S.

Com a deficiência de ferro, portanto, ocorre: (a)

um decréscimo nas concentrações de clorofila e de

outros pigmentos receptadores de luz como as xanto
filas e os carotenos, bem como na atividade dos trans

portadores de elétrons (citocromos e FefS-proteínas)

dos fotossistemas I e 11,resultando numa rápida que

da na fotossíntese; (b) queda na concentração de fer

redoxina (proteína com grupos Fe-S), poderoso redu

tor envolvido na redução de NADP+, de nitrito e de

sulfato, e na assimilação de amônia; (c) queda na sín

tese de lipoxigenase (hemoenzima) que catalisa a

oxidação dos ácidos linoléico e linolênico em vários

outros compostos (incluindo traumatina e ácido

jasmônico), envolvidos no crescimento, senescência

e resistência às doenças; (d) redução na atividade da

catalase e da peroxidase (hemoenzimas), com a

catalase fazendo parte do sistema de desintoxicação

e decompondo radicais de Ozlivres tóxicos (Oz-), e

a peroxidase catalisa reações de oxidação utilizando

HzOz associadas com a transição de FeH para Fe4+no

anel porfirínico.

A concentração crítica de deficiência de Fe na

matéria seca das folhas fica na faixa de 30 a 50 mg

kg-l, dependendo da espécie. Essa concentração pode
ser bem mais alta em tecidos meristemáticos ou em

expansão (na faixa de 200 mg kg-l para Fe total). Na

parte aérea, o primeiro sintoma visual de deficiência

de Fe é a clorose das folhas novas, que pode ser re

versível, a menos que a deficiência seja grave (com

pontos pretos necróticos). Nas raízes pode haver mu

danças morfológicas e fisiológicas, e, na rizosfera, mu

danças químicas causadas pela extrusão radicular de

prótons com subseqüente abaixamento do pH. As

concentrações críticas para toxicidade são bastante

altas, entre 400 e 1.000 mg kg-l para Fe total, porém

esses limites de deficiência e toxicidade não são pre

cisos, devido à dificuldade de determinação das pro

porções entre o FeH precipitado no apoplasto e o FeH
livre (tóxico) no citoplasma e nas organelas.

Manganês

As plantas absorvem o manganês na forma de cá
tion bivalente (Mnz+). Dentro da célula, MnH for

ma ligações fracas com ligantes orgânicos e pode ser

rapidamente oxidado para MnH, Mn4+ e Mn6+. Por

causa dessa relativa facilidade de mudança no estado

de oxidação, o Mn apresenta importante função nos

processos de oxirredução na planta, como o transporte

de elétrons na fotossíntese e desintoxicação dos ra

dicais livres de Oz (Oz -).

A função mais importante e estudada do Mn é o seu

envolvimento na fotossíntese, na evolução do Oz nos

cloroplastos (reação de Hill). A enzima que atua na

partição da molécula de água possui quatro átomos de

Mn e transfere elétrons para o fotossistema 11.
A deficiência de Mn afeta: (a) diretamente a fo

tossíntese e a evolução de 0z, mesmo quando a de-
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ficiência é moderada; (b) quebra da ultra-estrutura do

cloroplasto, quando a deficiência é grave, com con

seqüente queda na concentração de clorofila, pois o

Mn é mais fortemente ligado na estrutura das mem

branas tilacóides do que na enzima responsável pela

partição da água; (c) queda na atividade das superó

xido-dismutases (Mn-SOD) da mesma forma que o

Fe, Cu e Zn (Fe-SOD; Cu-Zn-SOD), na proteção das

células contra os efeitos deletérios causados pelos ra

dicais livres de Oz (Oz -) - a enzima Mn-SOD está

presente na mitocôndria, nos peroxissomas e nos

glioxissomas; (d) queda na atividade da NAD-málica

e da PEP-carboxiquinase em plantas C4 (absoluta

mente dependentes do Mn, que, nesse caso, não pode

ser substituído pelo Mg, embora as enzimas NADP

málica e PEP -carboxilase possam ser ativadas por

ambos, Mn ou Mg); (e) redução de 50% nas concen

trações dos constituintes da membrana dos cloroplas

tos: os glicolipídios e os ácidos graxos polinsaturados;
(f) sendo o Mn ativador de uma série de enzimas

importantes na biossíntese de metabólitos secundá

rios, a sua deficiência resulta na queda de concentra

ção de inúmeras substâncias, como aminoácidos aro

máticos, compostos fenólicos, cumarinas, ligninas,

flavonóides e ácido indolacético, o que resulta em

queda de resistência da planta às doenças.
Os sintomas visuais de deficiência de Mn caracte

rizam-se por clorose intemerval das folhas mais no

vas e de meia-idade nas dicotiledôneas. Nos cereais,

caracterizam-se por pintas verde-acinzentadas e estri

as na parte basal da folha. Freqüentemente, os sinto
mas de deficiência nas folhas de meia-idade são mais

graves do que nas mais novas, o que pode ser expli

cado pelo transporte preferencial de Mn das raízes

para o ápice da planta. Vários tipos de desordens tam

bém aparecem em sementes de leguminosas devido à

deficiência de Mn, tais como descoloração escura dos

cotilédones em ervilha (Pisum sativum L), pintas e

sementes partidas em outras espécies.

A concentração crítica de deficiência de Mn está

na faixa de 10 a 15 mg kg-l de matéria seca de folhas

maduras para a maioria das espécies de plantas. Em

contraste com essa faixa estreita para limite de defi

ciência, o limite para toxicidade varia largamente

entre espécies, desde 100 (para feijão, Phaseolus vul-
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garis L.) até 5.000 mg kg-l para arroz inundado (Oryza

sativa L). Esses limites de toxicidade variam não só

com a espécie e genótipo, mas também com o méto

do de cultivo, suprimento de silício, temperatura e
intensidade luminosa.

Molibdênio

O molibdênio é um elemento de transição que é

absorvido e ocorre nas plantas na forma do ânion

molibdato, em geral no estado de oxidação mais ele

vado (M06+), mas pode ocorrer também como M05+

e M04+. Devido à sua configuração eletrônica, o M06+

tem propriedades químicas muito semelhantes às do

vanádio e tungstênio. As funções do Mo estão rela

cionadas com reações de transferência de elétrons. Em

plantas superiores, poucas, mas importantes, enzimas

contêm Mo: a redutase de nitrato, oxidase de sulfito

(S03) e, nas leguminosas noduladas, a nitrogenase e

desidrogenase de xantina. Essas molibdo-enzimas são

proteínas muito semelhantes entre si. A redutase de

nitrato atua no citoplasma das células e é um dímero

com três subunidades: uma unidade FAD (flavina),

uma unidade hemo (citocromo) e uma unidade com

Mo. Durante a redução do nitrato, os elétrons são

transferidos diretamente do Mo para o nitrato.

Em folhas deficientes em Mo ocorre: (a) queda na

atividade da redutase de nitrato, havendo um aumen

to na concentração de compostos nitrogenados solú

veis; (b) aumento na atividade da ribonuclease, en

quanto a concentração de proteínas e a atividade de
alanina aminotransferase diminuem, indicando o

envolvimento do Mo na síntese de proteínas, o que

pode explicar o efeito pronunciado da deficiência de

Mo na concentração de clorofila, na estrutura do

cloroplasto e no crescimento; (c) retardamento no

florescimento e na formação do pólen, devido à in
terferência na antese, no desenvolvimento da antera

e na viabilidade do pólen.

A exigência de Mo pelas plantas é muito peque

na comparada à de outros micronutrientes e depen

de da forma de absorção do nitrogênio pela planta

(fixação de Nz, absorção de N03 - ou de NHt). A
faixa do limite de deficiência varia entre 0,1 e 1,0

mg kg-l nas folhas. As leguminosas dependentes da

•
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fixação de Nz pelos nódulos têm maior exigência em

Mo. Os sintomas de deficiência de Mo não apare

cem somente nas folhas mais novas, como ocorre

para a maioria dos outros micronutrientes, porque

o Mo é prontamente redistribuído na planta. Sin

tomas de deficiência de N são comuns em plantas

deficientes em Mo, principalmente naquelas depen

dentes da fixação de Nz. As folhas deficientes em Mo

ficam reduzidas e deformadas, com uma ponta afila

da comumente denominada de whiptailo Outros sin
tomas característicos são as manchas entre as ner

vuras e a clorose marginal nas folhas velhas, segui

das de pontos necróticos estreitamente relacionados
com acúmulo de nitrato no tecido. Uma caracterís

tica única do Mo é a ampla faixa entre o limite de

deficiência e o da toxicidade, que pode chegar a um

fator de 104 em certas espécies. Em geral, não se

observam sintomas de toxicidade de Mo em plan

tas com concentrações entre 200 e 1.000 mg kg-1•

Níquel

O níquel é quimicamente relacionado com o fer

ro e o cobalto. É preferencialmente absorvido pelas

plantas na forma de Ni2+, e sua forma de oxidação

mais comum dentro dos sistemas biológicos é a

bivalente, embora possa ocorrer também nas formas

Ni+ e Ni3+. O níquel forma complexo estável com

aminoácidos e ácidos orgânicos, como a cisteína e o
citrato, e é constituinte de moléculas de enzimas. A

influência do Ni, em baixas concentrações, na ger

minação e crescimento de várias espécies de plantas
cultivadas vem sendo demonstrada há mais de 30

anos. Porém, a primeira evidência clara da função do

Ni na urease de plantas superiores foi dada por Dixon

em 1975. A exigência de Ni por leguminosas, inde

pendentemente da forma de N suprida, foi demons

trada por Eskew et alo (1984) e, para não-leguminosas,

foi estabelecida por Brown et alo, (1987). De acordo

com esses estudos, foram reunidas evidências sufici

entes para classificar o Ni como um nutriente essen

cial para as plantas superiores. Plantas superiores não

podem completar seu ciclo de vida sem esse elemen

to, estando o N i, portanto, incluído entre os micro
nutrientes.

A urease é a única enzima conhecida, até o mo

mento, que contém Ni na sua estrutura molecular. A

urease isolada da leguminosa Canavalia ensiformis L
tem uma massa molecular de 590 kDa e consiste em

6 subunidades (molécula hexamérica) e cada subu

nidade contém dois átomos de Ni, cada átomo de Ni

ligado a três átomos de N e três de O, altemadamen

te (N - N i - O), formando uma estrutura hexagonal.

Na ausência de Ni, plantas supridas somente com

uréia não conseguem assimilar o N e ficam sujeitas à

toxicidade pela uréia. A aplicação foliar de uréia está

freqüentemente associada a sintomas de toxicidade,

e a gravidade dos sintomas está estreitamente relaci

onada com o estado nutricional do Ni na planta. Em

plantas noduladas, como soja, a forma principal de N

transportado para a parte aérea são os ureídeos. Nas

folhas, os ureídeos são degradados em NH3 e COz, sem
envolver o metabolismo da uréia. Assim sendo, em

soja nodulada ou em outras leguminosas ureídeas, não

é de esperar uma alta exigência em N i, comparada

com a soja suprida com N mineral. Entretanto, inde

pendentemente da forma de N suprida (uréia, amô

nio, nitrato ou Nz fixado nos nódulos), em plantas de

soja e caupi deficientes em Ni, aparecem sintomas

graves de queima e necrose nas pontas das folhas pelo

acúmulo de uréia (Tabela 2.8). O teor de ureídeos

permanece baixo e inalterado com o suprimento de

Ni, o mesmo ocorrendo com as purinas e ácido úrico.

Esses resultados indicam que a uréia é um intermedi

ário normal no metabolismo do nitrogênio.

Sementes de trigo, cevada e aveia originadas de

plantas deficientes em Ni geram plantas com sinto

mas graves de necrose nas pontas das folhas e acúmulo

de uréia. Essas plantas apresentam menor desenvolvi

mento da parte aérea e raízes, folhas verde-claras com

clorose intemerval, e com as pontas (2 cm terminais)

enroladas (incapazes de abrir). Em sementes de ceva

da obtidas de plantas deficientes em Ni, foi observada

uma estreita relação entre conteúdo de Ni nas semen

tes e a viabilidade das sementes, taxa de germinação e

o vigor das plântulas. A viabilidade das sementes não

pode ser restabelecida pelo embebimento das semen

tes em solução contendo Ni, o que indica que o Ni é

essencial para o desenvolvimento da semente ainda na

planta-mãe, para completar o seu ciclo de vida.
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Efeito da aplicação de níquel em plantas de caupi (Vigna unguiculata L.Walp) supridas
com nitrato de amônio, nos teores de uréia, ureídeos e Ni nas folhas maduras

Parte da

Folha +Ni

Pedalo 0,11
Base da lâmina 0,56
Ponta da lâmina 2,16

Uréia UreídeoNíquel

-Ni

+Ni -Ni+Ni-Ni
-----------fLmolg-l

--- fLgg-1

°

ND NDNDNDi

18,1

3,6 4,53,730,11
I

238,4

NDNDNDND
I_____ .J

Fonte: Walker et alo (1985). ND = não-determinado.

onível crítico de deficiência de Ni na parte aérea

de cevada está em tomo de 0,1 J.Lgg-l de matéria seca.

Na maioria das espécies de plantas, o conteúdo de Ni

nos órgãos vegetativos está na faixa de 1-10 J.Lgg-l

de matéria seca, dependendo da espécie. O Ni é pron~

tamente móvel no xilema e floema, e, em algumas es~

pécies de Fabaceae, é preferencialmente transporta~

do para as sementes. Esse acúmulo tão preferencial de

micronutrientes nas sementes de leguminosas só é

observado para o Ni e Mo. Para as plantas cultivadas

em solos e para as bactérias de solos, de modo geral,
não há relatos sobre evidências claras de deficiência

de Ni. Para as plantas cultivadas, a preocupação com

a toxicidade de Ni é muito maior, em função da apli~

cação de estercos e resíduos orgânicos no solo.

Níveis críticos para a toxicidade de Ni para as plan~

tas sensíveis estão por volta de 10 J.Lgg-l de matéria

seca, e para as moderadamente tolerantes, por volta

de 50 J.Lgg-l de matéria seca. Em plantas supridas com

uréia, o nível crítico de toxicidade pode aumentar,

como foi observado em trigo, em que passou de 63

para 112 J.Lgg-l de matéria seca.

Zinco

O zinco é absorvido pelas plantas na forma catiô~
nica (ln2+)j ao contrário dos outros micronutrientes~

metais, não está sujeito a mudanças de valência e

ocorre dentro das plantas somente na forma ln2+.
Suas funções principais estão relacionadas com o

acoplamento de enzimas aos seus substratos e formação

de quelatos com diferentes compostos orgânicos, inclu~

indo polipeptídios. Em plantas superiores, existem pou~

cas enzimas que contêm ln na sua estrutura molecular:

desidrogenase de álcoois, dismutase de superóxidos (Cu~

ln~SOD), anidrase carbônica e polimerase de RNA.

Entretanto, muitas enzimas são ativadas pelo ln, seja

pela sua função no acoplamento da enzima ao seu subs~

trato, seja pelo efeito na conformação das moléculas.

Por essa razão, as conseqüências da deficiência de

ln são complexas e as plantas passam a apresentar

mudanças no metabolismo de carboidratos, proteínas

e auxinas, além de desarranjos na integridade das

membranas. O ln possui ainda importante função na

expressão e regulação gênica.

As mudanças mais importantes que ocorrem na

planta pela deficiência de ln são: (a) alteração no
metabolismo de carboidratos em vários níveis, devi

do à queda na atividade da anidrase carbônica, enzi

ma localizada no citoplasma e nos cloroplastos; (b)

inibição da fotossíntese, provavelmente devido à de

sestruturação dos cloroplastos com subseqüente de

sarranjo no transporte eletrônicoj (c) acúmulo de

acetaldeído nas raízes por inibição da desidrogenase

de álcoois, desarranjando o processo anaeróbico da

respiração (importante para o arroz inundado, por

exemplo); (d) redução no teor de proteínas e aumento
nos teores de aminoácidos e amidas, devido à baixa

atividade da polimerase de RNA (enzima que con

tém ln), redução na integridade dos ribossomas ou

indução na degradação de RNA; (e) níveis elevados

de radicais livres de O2 que destroem as ligações du

plas dos ácidos graxos polinsaturados e fosfolipídios

nas membranas, devido à baixa atividade da dismu~

tase de superóxido que contém ln (Cu~ln~SOD), o

que aumenta os vazamentos de solutos nas membra-
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nas (K +, açúcares e aminoácidos), podendo até des

truir cloroplastos nas folhas, causando necrose e atro

fia, particularmente sob intensa luminosidadej (f)

perda da integridade das membranas também pela

desestabilização e desorientação estrutural de prote

ínas devido à quebra das ligações do Zn com os gru

pos sulfidrilos (-SH).

A perda da integridade da membrana em plantas

deficientes em Zn contribui para aumentar a suscep

tibilidade da planta às doenças fúngicas e a absorção

e transporte de fósforo para a parte aérea, causando

toxicidade de P nas plantas. Além disso, a redistri

buição de P da parte aérea para as raízes fica inibida

com a deficiência de Zn e, assim, fica descontrolado

o mecanismo de demanda da parte aérea para absor

ção e de carregamento de P no xilema das raízes.

A demanda de Zn pelas plantas está na faixa de 15 a

30 mg kg-l de matéria seca de folhas e pode ser mais alta

quando ocorre alta concentração de P no tecido. Então,

em algodão ou citros, por exemplo, a concentração de

Zn solúvel em água, em vez de Zn total, poderia ser um

melhor parâmetro na definição da concentração crítica

de deficiência, principalmente quando há alto suprimen
to de P. Os sintomas mais característicos de deficiência

de Zn em dicotiledôneas são os intemódios curtos, for

mando rosetas de folhas no ápice dos ramos, redução no

tamanho das folhas (folhas pequenas) mais novas, com
crescimento retardado e clorose. Em monocotiledône

as, particularmente em milho, faixas cloróticas podem
ocorrer ao longo das nervuras das folhas, combinadas

com pintas vermelhas ou escuras. Os sintomas de defi
ciência de Zn nas folhas velhas são o resultado da toxi

cidade de P e caracterizam-se por clorose intemerval e
necrose. O crescimento retardado e necrose das folhas

mais velhas parecem ser induzidos por radicais livres de

superóxidos. A concentração crítica para a toxicidade

de Zn nas folhas de plantas cultivadas pode variar de 200

a 500 mg kg-1 , podendo chegar a 8.000 mg kg-l em es

pécies nativas tolerantes.

ELEMENTOS BENÉFICOS

Os elementos minerais que estimulam o cresci

mento mas não são essenciais, ou que são essenciais

apenas para algumas espécies de plantas, ou sob con-

dições específicas, são usualmente chamados de ele
mentos benéficos. Estão entre estes o sódio, o silício,

o cobalto, o selênio e o alumínio. A distinção entre
elementos benéfico e essencial fica difícil no caso de

alguns elementos-traço, devido às dificuldades para

a sua análise química e às contaminações nos experi

mentos com plantas.

Sódio

A maioria das plantas superiores desenvolveu alta

seletividade para o K+ comparado ao Na+. As espé

cies de plantas podem ser natrofílicas ou natrofóbicas,

dependendo da sua resposta ao sódio no crescimen

to, sua capacidade de absorção pelas raízes e transporte

a longa distância para a parte aérea. As diferenças,

quanto a essa capacidade, são grandes entre espécies

e entre genótipos dentro de espécies. As diferenças

genotípicas na absorção pelas raízes estão relaciona
das a diversos fatores, tais como atividade das bom

bas de efluxo de sódio, permeabilidade da membrana

plasmática ao transporte passivo de sódio.

Quanto às funções do Na+ na nutrição mineral das

plantas, três aspectos devem ser considerados: (a) sua

essencialidade para certas espécies de plantas; (b) em

quais funções pode substituir o K+j e (c) quais os efei

tos promotores adicionais no crescimento das plantas.

A) SÓDIO COMO NUTRIENTE
MINERAL

A essencialidade do sódio para algumas espécies

vegetais tem sido demonstrada em plantas halófitas

acumuladoras de Na. Para algumas espécies-CAM e

algumas espécies C4 dentro das famílias Amarantha

ceae, Chenopodiaceae (beterraba, beterraba de mesa,

nabo etc.) e Cyperaceae, o sódio é um nutriente, re

querido em pequenas quantidades, mais típico de um

micronutriente. Portanto, o sódio é essencial para

algumas espécies C4, mas não para todas, e não é es

sencial para as espécies C3• Milho e cana-de-açúcar,

por exemplo, são espécies tipicamente natrofóbicas
(não toleram o sódio) e têm crescimento similar na

presença ou ausência de Na+. Nas espécies C4 para

as quais o Na+ é essencial, a deficiência de Na+ im

pede a conversão de piruvato em fosfoenolpiruvato

•
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(PEP), reação que ocorre nos cloroplasros do mesófilo

e requer muita energia provida pela fotofosforilação.

Nessas espécies, como na Atriplex tricolor e na Kochia

childsii, a atividade do fotossistemall no mesófilo dos

cloroplastos fica reduzida e a ultra-estrutura drastica

mente alterada. O ressuprimento com Na+ restabe
lece a atividade do fotossistemall e o nível dos me

tabólitos dentro de três dias.

B) SÓDIO COMO SUBSTITUTO DO
POTÁSSIO E ESTIMULANTE DO
CRESCIMENTO

Os efeitos benéficos do sódio em algumas espécies

de plantas não-halófitas permitem dividi-Ias em qua

tro grupos:

Grupo A - nessas espécies, parte do potássio pode

ser substituída pelo sódio; este promove um cresci

mento adicional das plantas que não pode ser obtido

com o aumento na dose de potássio - estão nesse gru

po, principalmente, as plantas da família Chenopo

diaceae (beterraba, beterraba de mesa, nabo etc.) e

algumas gramíneas C4 (como a grama Rhodes).

GruPo B - as espécies respondem ao sódio em cres

cimento, mas de maneira menos distinta, e uma pro

porção menor de potássio pode ser substituída pelo

sódio - estão dentro desse grupo o repolho, o rabane

te, o algodão, a ervilha, o trigo e o espinafre.

GruPo C - nas espécies desse grupo, o potássio pode

ser substituído pelo sódio apenas em pequena propor

ção, e o sódio não tem efeito específico no crescimen

to das plantas (cevada, milheto, arroz, aveia, toma

te, batata e a grama ryegrass).

Grupo D - nenhuma substituição do potássio é

possível - estão dentro desse grupo o milho, o cen

teio, a soja, o feijão-Phaseolus, a cana-de-açúcar e a

grama-timothy.

Como regra, as diferenças entre as espécies natrofí

licas e natrofóbicas nas respostas ao sódio em cresci

mento estão relacionadas às diferenças na absorção

pelas raízes e no transporte de sódio para a parte aérea.

Silício

O silício é abundante na crosta terrestre, e a sua

forma predominante na solução do solo é a de ácido
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monossilícico [Si(OH)4], que tem similaridades com

o ácido bórico, pois ambos são ácidos fracos em solu

ção aquosa e interagem com pectinas e polifenóis da

parede celular.
Entretanto, a essencialidade do silício (Si) foi de

monstrada apenas para um pequeno número de espé

cies silicófilas, como a Equisetum arvense e certas espé

cies de gramíneas de áreas inundadas. Em arroz inun

dado, a falta de Si leva à queda no crescimento e na

produção de grãos. Os sintomas de deficiência carac

terizam-se por necrose das folhas maduras e secamento

das plantas. Entretanto, não ficou demonstrado que o

arroz não consegue completar o seu ciclo de vida sem

o Si, assim como para as demais plantas em que tem
sido demonstrado o efeito benéfico do Si.

As plantas diferem na sua capacidade de absorver

silício e, dependendo dos teores na matéria seca, po

dem ser divididas em três grupos principais: (a) mem

bros da família Cyperaceae (como a Equisetum

arvense) e das espécies de gramíneas de áreas inunda

das, como o arroz, que apresentam teores de Si da

ordem de 100 a 150 mg kg-l na matéria seca; (b) gra

míneas de sequeiro (terra alta), como a cana-de-açú

car, a maioria das espécies de cereais e algumas dico

tiledãneas, que apresentam de 10 a 30 mg kg-1 na

matéria seca; (c) a maioria das dicotiledãneas, espe

cialmente leguminosas, que apresentam menos de 5

mg kg-l na matéria seca.

O Si é depositado nas paredes das células dos va

sos do xilema, o que confere rigidez e resistência,

importante na prevenção da compressão dos vasos sob

elevada taxa de transpiração, do acamamento das

plantas e, também, da invasão de patógenos e parasi

tas no córtex. Esse processo não é puramente físico,

está sob controle metabólico e depende do estádio de

desenvolvimento da planta.

No entanto, a deposição de Si nas folhas, colmos,

brácteas da inflorescência e nas fibras das espiguetas

dos cereais, de gramas do gênero Phalaris e do milheto

(Setaria italica) é suspeita de formar fibras silicosas

longas e pontiagudas classificadas como carcinogêni

cas, pois foi constatada alta incidência de câncer de

esMago na China, pelo insumo de milheto, e no Ori

ente Médio, pelo insumo de trigo, contaminados com
Phalaris.
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Cobalto

Em 1963, foi isolada a cobalamina (coenzima B12)

de raízes de leguminosas e não-leguminosas, fican

do demonstrada a interdependência entre o supri

mento de Co, o conteúdo da coenzima B12 em

Rhizobium, a formação da leg-hemoglobina e a fixa

ção de Nz. Assim, ficou estabelecida a exigência do

Co para os microrganismos fixadores de Nz, inclu

sive o Rhizobium. A coenzima cobalamina possui

Co3+ como componente metálico, ligado a quatro

átomos de nitrogênio no centro de uma estrutura de

porfirina semelhante à do Fe dentro do grupo hemo.

Em Rhizobium e Bradyrhizobium existem três enzimas

importantes dependentes do Co.

Portanto, em leguminosas dependentes da fixação

de Nz, os sintomas visuais de deficiência de Co são

típicos sintomas de deficiência de N. O teor de Co

nas sementes dessas plantas tem grande importância

quando cultivadas em solos com deficiência do ele

mento. Existem diferenças consideráveis entre espé

cies, quanto à sensibilidade à deficiência de Co. As

sim, LuPinus angustifolius é bastante sensível compa

rada a Trifolium subterraneum, muito mais tolerante.

Não existem evidências de qualquer função direta

do Co no metabolismo de plantas superiores. Alguns

efeitos benéficos do Co foram reportados para algu

mas plantas não-fixadoras de Nz, supridas com N

mineral, porém de pequena expressão.

A aplicação de Co às plantas forrageiras, provindas

de solos deficientes em Co, é importante para os rumi

nantes, pois o Co é essencial para a microflora do rúmen

na sÚltese da vitamina B12 em quantidade suficiente para
atender à necessidade do animal. Os animais não-rumi

nantes e o homem precisam da vitamina B12 pré-forma

da. O teor de Co nas plantas varia entre 0,05 e 0,30 mg

kg-1 e usualmente é maior nas leguminosas do que nas

gramíneas. Os níveis de toxicidade de Co para as plan

tas variam muito entre as espécies; nas acumuladoras

adaptadas a solos metalíferos, o teor de Co pode chegar

a 4.000 a 10.000 mg kg-l de matéria seca.

Selênio

O selênio (Se) tem características químicas seme
lhantes às do enxofre. Pode existir em vários estados

de oxidação, mas o preferido pelas plantas é o selenato

(Se04Z-). O sulfato e o selenato competem pelos
mesmos sítios ou locais de absorção na membrana

plasmática das raízes, e, assim sendo, a absorção de

selenato pode ser fortemente reduzida aumentando

o suprimento de sulfato às plantas.

Em plantas do gênero Astragalus parece haver um

efeito benéfico do Se na prevenção da absorção ex

cessiva de fosfatos, quando em condição de alto P no

ambiente externo. Em situação normal de P, não há

efeito do Se no crescimento das plantas. O alto con

teúdo de Se nas plantas pode ser benéfico no sentido

de defesa contra o ataque de insetos. Por outro lado,

a maior parte das espécies cultivadas não é acumula

dora, e sintomas de toxicidade por Se nas plantas

podem aparecer para teores na parte aérea acima de

100 mg kg-l de Se na matéria seca.
O Se é um elemento essencial aos animais e seres

humanos em pequenas quantidades - 0,1 a 0,3 mg

kg-l na matéria seca da dieta, porém altamente tóxi
co. Sua deficiência causa sintomas de distrofia mus

cular e desordens reprodutivas. O teor máximo de Se

nas forragens tolerado pelos animais está entre 1,0 e

5,0 mg kg-lde Se na matéria seca. A toxicidade por

Se pode ser aguda, quando leva rapidamente à mor

te; crônica, quando causa cegueira e paralisia; e em

casos menos graves, quando causa fraqueza e perda de
vitalidade.

De acordo com a capacidade de tolerar altas con

centrações de Se, as plantas podem ser classificadas
em acumuladoras e não-acumuladoras de Se. Muitas

espécies do gênero Astragalus, Xylorrhiza e Stanleyea

são tipicamente acumuladoras de Se e capazes de cres

cer em solos seleníferos sem nenhum efeito depressi

vo no seu crescimento, podendo acumular até 20 a

30 g kg-l de Se na matéria seca. Plantas da família

das Cruciferae, como mostarda preta e brócolis, tam

bém acumulam grandes quantidades de Se na maté
ria seca.

Alumínio

O alumínio (Ai) é um elemento abundante nos

solos, e seu teor disponível ou livre na forma AP+ na

solução do solo depende do pH. Geralmente ocorre



em baixas concentrações em solos com pH acima de

5,5 e altas concentrações em solos com pH mais bai

xo, o que é típico na maioria dos solos do Cerrado do

BrasiL O principal interesse em relação ao AI está na

habilidade das plantas de tolerar quantidades tóxicas

desse elemento (AP+), bastante variável entre espé

cies e genótipos.
Não existe nenhuma evidência convincente de

que o AI seja um elemento mineral essencial às plan

tas, nem mesmo para as espécies acumuladoras. En

tretanto, existem relatos de efeitos benéficos de bai

xas concentrações de AI (entre 71,4 e 185 Jlmo1L-1),

no solo ou na solução nutritiva, no crescimento das

plantas como beterraba, milho e algumas legumino

sas tropicais. Em plantas de chá, uma das mais tole
rantes ao AI, tem-se observado estímulo no cresci

mento pela presença de AI; entretanto, esse efeito be

néfico é difícil de quantificar em função do desconhe

cimento da concentração nominalmente livre (ati

vidade iônica) do AL A natureza do efeito benéfico

do AI no crescimento das plantas não está clara, mas

existem substanciais evidências de que é um efeito
indireto, na maioria das vezes relacionado com a com

petição (ou precipitação) com outros elementos mi

nerais presentes em quantidades tóxicas, principal
mente P, Zn e Cu.

MICORRIZAS ARBUSCULARES E A

ABSORÇÃO DE NUTRIENTES
.PELAS PLANTAS

As micorrizas são associações bastante comuns

entre fungos e raízes de plantas superiores. A maio

ria das plantas estabelecidas em solos possui raízes

micorrizadas. De maneira geral, 83 % das dicotiledô
neas, 79% das monocotiledôneas e todas as Gimnos

permas são micorrizadas. Em solos secos, salinos,
inundados, com fertilidade extremamente alta ou

baixa, ou destruídos por atividade de extração de
minérios, não ocorrem micorrizas. As micorrizas não

estão presentes ainda, em qualquer condição ambi

ental, nas Crucíferas, nas Chenopodiáceas, e são
muito raras nas Proteáceas.

Em geral, o fungo é forte ou totalmente dependente

da planta superior, enquanto a planta pode ou não ser
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beneficiada. Algumas plantas, como as orquídeas, são

dependentes das micorrizas para o início do desenvol

vimento das plântulas recém-germinadas. As associ

ações micorrízicas podem ser, portanto, mútuas, neu

tras ou parasíticas em relação à planta, dependendo

das circunstâncias. A associação mútua predomina,

daí o termo simbiose micorrízica ser muito freqüen

temente utilizado na literatura, porém o termo asso

ciação é mais adequado, visto que a associação neu

tra ou parasítica não é rara, e a planta hospedeira tem

um controle limitado sobre o grau de infecção radi

cular, o crescimento e a competição do fungo por
carboidratos.

Existem dois grandes grupos de micorrizas defini

dos pelo modo como o micélio do fungo se relaciona
com a estrutura das raízes: as endomicorrizas e as

ectomicorrizas (Fig. 2.7).

Nas endomicorrizas, o fungo vive dentro das célu
las corticais e cresce também entre as células. Exis

tem muitos tipos de endomicorrizas, sendo os mais
conhecidos as micorrizas vesículo-arbusculares

(MV A), as micorrizas ericóides (que ocorrem nas

Ericales) e as micorrizas orquidáceas (que ocorrem nas

orquídeas). As MV A são as mais abundantes e pre
dominantes entre todas as endo e ectomicorrizas. As

MV A caracterizam-se pela formação de arbúsculos

dentro das células do córtex e por um micélio que se

estende bem para fora no solo em tomo do sistema

radicular. Esses arbúsculos são o ponto de troca de

solutos com a planta hospedeira. Porém, nem todas

as endomicorrizas arbusculares formam vesículas, que

são órgãos de reserva ricos em lipídios, daí o termo

micorriza arbuscular (MA) ser bastante usado na li

teratura mais recente. Os fungos MA V pertencem a

quatro gêneros principais: Acaulaspora, Gigaspora,

Glomus e Sclerocystis. O gênero Glomus parece ser o

mais abundante dos fungos de solo.

As ectomicorrizas caracterizam-se por formar uma

manta de hifas em volta da superfície externa das

raízes e hifas que penetram os espaços intercelulares

do córtex, formando uma rede de micélio que envol

ve totalmente as células do córtex, aumentando a área

de contato entre o fungo e a planta (Fig. 2.7). As

ectomicorrizas ocorrem principalmente nas raízes das

espécies florestais e, ocasionalmente, em espécies de

•
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Fig. 2.7 Representação esquemática de um corte de raiz infectada com micorrizas: (A) principais características estru

turais da micorriza vesículo-arbuscular; e (B) das ectomicorrizas. (Reproduzido de Marschner, 1995,2." ed., p.567, com

permissão de Elsevier.)

herbáceas ou de gramíneas perenes. As ectomicorrizas

são, na sua maioria, formadas por Basidiomicetos, mas

muitas também por Ascomicetos. Em muitas espéci
es florestais, ambas as micorrizas (endo e ecto) ocor
rem simultaneamente.

O efeito principal das MA V no crescimento das

plantas consiste no suprimento adicional de nutrien

tes minerais de baixa mobilidade na solução do solo,

predominantemente o fósforo. As hifas externas po

dem absorver e transportar fósforo do solo para a plan

ta hospedeira de distâncias bem maiores do que a área

da rizosfera da planta. Como regra, plantas micorri

zadas apresentam taxas de absorção de fósforo (por

unidade de comprimento de raiz) duas a três vezes

maiores do que as plantas não-micorrizadas. As

micorrizas arbusculares são, portanto, de fundamen

tal importância para a nutrição fosfatada de plantas

cultivadas, devido às características de baixa dispo

nibilidade e mobilidade do elemento na grande mai
oria dos solos brasileiros.

As associações entre fungos e plantas cultivadas são

complexas e estão sob controle genético, sofrendo

variações com as espécies ou cultivares, bem como

pelo ambiente. Características do genoma da planta

que influenciam o tipo e a morfologia do sistema ra

dicular são apontadas como causas das diferenças no

grau de dependência micorrízica e resposta à inocu

lação de várias espécies vegetais.

Os cereais, cujos sistemas radiculares possuem ra

ízes finas, com pêlos longos e densos, são menos de

pendentes dessa associação. Assim, num estudo de

dependência micorrízica e absorção de nutrientes,

verificou-se que a colonização das raízes dos tratamen

tos com inoculação variou de 62 a 87% para soja e

49 a 68% para o milho. A soja apresentou dependên

cia micorrízica mais elevada que o milho, e uma va

riação considerável na colonização ocorreu dentro dos

cultivares de soja. Em trigo e triticale, diferentes graus

de infecção, de dependência micorrízica e de percen

tagem de colonização de raízes foram observados en
tre cultivares comerciais e melhoradas, cultivadas em

solo com baixo nível de P. Em milheto, foi observa

da variação na associação micorrízica entre 30

genótipos, com amplitude de intensidade de coloni

zação entre 25 e 56%. Grande variabilidade para a as

sociação micorrízica existe também entre cultivares

de ervilha, entre e dentro de espécies de forrageiras

de inverno (plantas C3) e de verão (plantas C4), en

tre espécies de leguminosas forrageiras arbóreas e

entre genótipos de sorgo. A dependência do hospe

deiro e herdabilidade da colonização micorrízica fo

ram verificadas em ervilha e caupi.

•



Os efeitos da infecção micorrízica no desenvolvi

mento do hospedeiro podem ser mínimos e até nulos

ou depressivos, quando sob elevados níveis de adu

bação. O potencial para seleção de genótipos que

possam ser rapidamente infectados e que respondam

positivamente à infecção tem sido ignorado em mui

tos programas de melhoramento de plantas. Dessa

forma, tem-se perdido variabilidade genética para a

infecção micorrízica ou resposta a esta, bem como

para a eficiência de absorção e uso de nutrientes pe

las culturas que apresentam tal capacidade associa

tiva diferencial. Postula-se que, se os programas de

melhoramento de plantas persistirem em não con

siderar a contribuição das micorrizas, haverá gran

de probabilidade de perda da variabilidade para essa

associação. E que, se as práticas de manejo favorá

veis à manutenção da alta infectividade do solo fo

rem reduzidas, os efeitos benéficos das micorrizas na

estrutura do solo, nas relações hídricas, na tolerân

cia a doenças e na nutrição das plantas poderão fi

car sensivelmente reduzidos ou, até mesmo, desapa
recer.
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Lázara Cordeiro

CAPÍTULO 3

paI deles. Após absorção, esses compostos devem ser

reduzidos para que sejam incorporados nos diversos

constituintes celulares. Portanto, nos animais e nas

plantas, o nitrogênio encontra-se, na sua maioria, na

forma reduzida como íon amônio (NH4 +) ou amina

(NH2 -). No outro extremo, o nitrato, principal for

ma em que o nitrogênio é encontrado no solo, é alta

mente oxidado, sendo necessária a adição de 8 elé

trons para que se converta em amina. O nitrogênio

disponível para as plantas pode ser também oriundo

diretamente de fertilizantes industriais, representan

do uma parcela muito pequena em relação ao total

do nitrogênio fixado biologicamente.

Apesar de abundante na atmosfera, o nitrogênio

molecular não pode ser absorvido pelas plantas. Ex

ceto pelos microrganismos fixadores ou via adubação

nitrogenada, a principal forma de obtenção desse ele

mento pelas plantas é o aproveitamento do nitrogê

nio combinado na matéria orgânica. Com o uso das

plantas na alimentação dos animais, os compostos

nitrogenados são utilizados para produção de novas

proteínas. Com a morte dos organismos, bactérias

presentes no solo decompõem os compostos orgâni

cos nitrogenados em aminoácidos, que, por sua vez,

são oxidados pelos microrganismos do solo como bac

térias e fungos com produção de gás carbônico, água

e amônia (amonificação). Em determinadas situações,

como solos frios, ácidos e deficientes em oxigênio, o

amônio é a principal fonte de nitrogênio, sendo uti

lizado na constituição de aminoácidos, uma vez que

CICLO DO NITROGÊNIO

Carbono, hidrogênio, oxigênio e nitrogênio são os

elementos químicos quantitativamente mais abun

dantes nos seres vivos, correspondendo, o último,

aproximadamente a 79% da atmosfera terrestre. Na

ecosfera terrestre, 0,04% do nitrogênio estariam na

forma combinada, sendo 57% na forma orgânica e

43% na forma inorgânica. Considerando o nitrogê

nio existente na forma orgânica, somente 4% fazem

parte dos seres vivos, sendo 94% localizados nos ve

getais, 4% na biomassa microbiana e 2% nos animais

(Siqueira & Franco, 1988). O ciclo do nitrogênio,

representado na Fig. 3.1, corresponde às contínuas

transformações dessas formas por meio de processos

físico-químicos e biológicos. A atmosfera contribui

com o fornecimento do nitrogênio gasoso e com pe

quena parcela de nitrogênio combinado nas formas

de amônio (NH4 +), originado de queimas industriais,

de atividades vulcânicas e de incêndios florestais, e

de nitrato (N03 -), originado da oxidação do N2 pelo

O2 ou pelo ozônio (03) na presença de descargas elé

tricas ou de radiação ultravioleta. O amônio e o ni

trato produzidos na atmosfera são transportados para

o solo pela chuva, podendo ser absorvidos pelas raí
zes.

O nitrogênio combinado no solo é o mais suscep

tível dos compostos às transformações biológicas. As

plantas geralmente o absorvem na forma de compos

tos altamente oxidados, dos quais o nitrato é o princi-

•
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Fig. 3.1 Ciclo do nitrogênio envolvendo os compartimentos solo, planta e atmosfera (explicação no texto). (Salisbury
& Ross, 1991, modificado.)

as bactérias nitrificantes não são abundantes e, quan

do presentes, são menos eficientes. Em solos úmidos

e quentes, o amônio é oxidado a nitrito (NOz -) por

bactérias nitrificadoras, como as Nitrosomonas, e este

a nitrato (N03 -), por bactérias como as Nitrobacter.

No solo, o íon amônio encontra-se adsorvido nas

partículas coloidais, enquanto o nitrato, por ter car

ga negativa, torna-se componente da solução sendo

facilmente lixiviado nessa condição. A perda de com

postos nitrogenados do solo para a atmosfera, ou

mesmo para rios, lagos ou mares, pode ocorrer de

várias formas, principalmente por volatilização da

amônia, por denitrifícação ou por lixiviação. A adu

bação excessiva com sais de nitrato, seguida de chu

va abundante, faz com que esses sais sejam carreados

para lençóis freáticos, lagos ou rios, constituindo for

tes agentes poluidores. Além disso, os vegetais per

dem, por lixiviação, pequenas quantidades de NH3,

NzO, NOz e NO, principalmente quando recebem

boa adubação nitrogenada. Bactérias anaeróbicas uti

lizam o nitrato como aceptor de elétrons durante o

processo da respiração, formando Nz, NO, NzO e

NOz. Esse tipo de processo ocorre em camadas rela

tivamente profundas do solo, em solos compactados,

em áreas alagadas, situações típicas de anoxia, ou

mesmo em regiões próximas da superfície, com baixa

concentração de oxigênio, em função de sua rápida

utilização na oxidação da matéria orgânica. As for

mas oxidadas de nitrogênio na atmosfera têm impor

tante papel ecológico porque, quando convertidas

•
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para N03, contribuem para formação do ácido nítri~

co (HN03), comum em chuva ácida.

FIXAÇÃO BIOLÓGICA DO
NITROGÊNIO

A incorporação do nitrogênio molecular (Nz) en~

contrado na atmosfera em um composto nitrogena~

do corresponde à sua fixação, sendo a principal for~

ma de sua introdução nos ecossistemas. Em sentido

amplo, podemos considerar descargas elétricas, ativi~

dades vulcânicas, fixação industrial e biológica como

sendo formas de fixação de nitrogênio, pois ocorre sua

incorporação em um composto nitrogenado. Em sen~

tido mais restrito, consideramos a fixação de nitro~

gênio como sendo sua redução para formação de

amônia (NH3). Nesse caso, temos a fixação industri~

aI e a fixação biológica. Na fixação industrial, em

temperaturas de 300 a 400°C, a queima do petróleo

fornece a energia necessária para a reação do hidro~

gênio com o nitrogênio para formar amônia (proces~

so Haber~Bosh), que pode ser utilizada diretamente

como fertilizante ou na produção de outros compos~

tos nitrogenados, como a uréia. Já a fixação biológi~

ca é realizada por alguns microrganismos procariontes

que possuem o maquinário enzimático necessário para

reduzir o nitrogênio molecular a amônia. Esses mi~

crorganismos podem ser de vida livre ou viver em

associações com organismos eucariontes de diversas

categorias taxonômicas, geralmente vegetais superi~

ores, estabelecendo relações simbióticas (ou mutua~

lísticas, segundo alguns autores) em grau variado. A

evolução da relação simbiótica entre esses microrga~

nismos e as raízes de fanerógamas levou ao desenvol

vimento de estruturas altamente eficientes na prote~

ção do sistema: os nódulos. Para a maioria dos

procariontes fixadores de vida livre ou que vivem em

associações, a energia para o processo vem direta ou
indiretamente da luz.

Os organismos fixadores de nitrogênio pertencem

a três grupos: bactérias, cianobactérias e actinomice~

tos. As bactérias podem ser de vida livre ou estabele~

cer relações mutualísticas com plantas de diversas

categorias taxonômicas. As bactérias de vida livre,

encontradas nos solos podem ser classificadas ainda

como aeróbicas (Azotobacter, Azospirillum, Beijerin

ckia), bactérias anaeróbicas (Clostridium) ou bactéri~

as anaeróbicas facultativas (Escherichia, Klebsiella).

Algumas bactérias de vida livre podem estabelecer

relações mutualísticas com plantas (ver adiante nes

te capítulo). Dentre as cianobactérias, destacamos

principalmente as espécies filamentosas, as quais pos

suem, ocasionalmente, células não-clorofiladas, de

paredes espessas, conhecidas como heterocistos, onde

ocorrem as produções de A TP por fotofosforilação e

o processo de fixação de nitrogênio. Os exemplos mais

comuns dessas cianobactérias são Anabaena cylindrica

e Nostoc punctiforme.

Alguns microrganismos fixadores de nitrogênio

podem viver associados à filosfera ou à rizosfera de

plantas superiores e, nesses casos, poderiam utilizar

compostos exsudados pelas folhas ou pelo sistema

radicular, respectivamente. Exemplos deste último

tipo de associação são bactérias Beijerinckia jIuminensis

e Azotobacter paspali, encontradas na rizosfera da cana~

de~açúcar (Saccharum officinarum) e da gramínea tro~

pical Paspalum notatum (grama~comum ou grama~

batatais), respectivamente. Várias outras espécies de

gramíneas podem apresentar Beijerinckia jIuminensis

na rizosfera e HerbasPirillum seropedicaeno interior das

raízes. Nesses casos, mesmo que as bactérias não pe~

netrem no sistema radicular, pode~se considerar como

uma associação mutualística, uma vez que parte do

nitrogênio fixado pelo microrganismo é utilizada pela

planta e parte dos carboidratos liberados pelas raízes

desta é utilizada pelos organismos fixadores. Sistemas
mutualísticos envolvendo bactérias endofíticas ocor~

rem entre Zea mays (milho), Triticum sp. (trigo) e

Saccharum officinarum (cana~de~açúcar) com Azospi~

rillum lipoferum, A. brasilense e Acetobacter diazotro~

phicus, respectivamente (Neves & Rumjanek, 1998).

Entre as cianobactérias, Nostoc spp. são encontra~

das em associação com briófitas como Anthoceros

punctatus e Blasia pusilla, e Anabaena spp. podem se
desenvolver em cavidades existentes nas folhas da

pteridófita Azolla, ou, ainda, em raízes de cicadáceasj

nesse caso, a infecção é seguida de modificações mor~

fológicas por parte do hospedeiro. Entre as faneróga~

mas que se associam com microssimbiontes para a

fixação de nitrogênio, Ginkgo biloba está entre as mais
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primitivas. Dentre as angiospermas, espécies do gê

nero Gunnera podem ser infectadas por Nostoc

punctiforme, formando densas colônias dentro do cau

le, freqüentemente chamadas nódulos.

Considerando as várias associações citadas de

cianobactérias com plantas superiores, o gênero

Gunnera é o único dentre as angiospermas não-legu

minosas em que todas as espécies se associam com N.

punctiforme. Nas demais angiospermas, leguminosas

e não-leguminosas fixadoras de nitrogênio, os

microssimbiontes fixadores são bactérias generica

mente denominadas rizóbio e actinomicetos (para

alguns autores, bactérias filamentosas) do gênero

Frankia, respectivamente. Os actinomicetos são or

ganismos procariontes, septados, Gram-positivos, que

crescem vagarosamente em cultura, sendo necessári

as de 4-8 semanas para formar colônias visíveis con

tra 3-4 dias para rizóbios de crescimento rápido. En

quanto a morfologia dos gêneros de rizóbio varia em

caracteres, tais como posição e número de flagelos,

Frankia é mais altamente diferenciada. Além de apre

sentar hifas, possui vesículas especializadas no proces

so da fixação e esporângios, quer seja no estado livre

ou em associação. As vesículas apresentam a parede

espessada por muitas camadas de lipídio. Esse espes

samento da parede funcionaria como proteção à ni

trogenase que é formada no interior da vesícula, im

pedindo sua inativação pelo O2 (ver adiante neste

capítulo). A seqüência estrutural do gene nif* (do

inglês nitrogen fixation) de Frankia apresenta grande

grau de homologia com DNA de Anabaena e de

Azotobacter. Esses genes são conservados entre os or

ganismos fixadores. É possível que haja uma base ge

nética comum envolvendo o processo da fixação do

nitrogênio, face às semelhanças na regulação e carac

terísticas desse processo entre esses organismos.

Rizóbio é uma bactéria Gram-negativa, não

esporulante, aeróbica, em forma de bastonete quan

do livre em cultura ou no solo, medindo 0,5-0,9 /Lm

por 1,2-3,0 /Lm, contendo freqüentemente grânulos

de ácido l3-hidroxibutírico. Embora o rizóbio esteja

*Genes nif são seqüências genéticas envolvidas especificamente

no processo da fixação do nitrogênio atmosférico .
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sempre associado a plantas da família Leguminosae,

espécies de Parasponia (Ulmaceae) são exemplos de

não-leguminosas que, normalmente, estabelecem
simbiose com essa bactéria.

Por analogia com o rizóbio, a classificação das es

pécies de Frankia estaria associada com a espécie do

hospedeiro no qual o nódulo é formado. Entretanto,

esse sistema foi abandonado porque alguns isolados

podem infectar uma ampla variedade de hospedeiros.

Na infecção por Frankia, o nódulo inicia-se com a

infecção do pêlo radicular e, diferentemente das le

guminosas, origina-se a partir do periciclo. Podem, no

entanto, ocorrer outras formas de infecção, como

acontece em leguminosas. O nódulo formado possui

um sistema vascular ocupando a posição central, que

é envolvido pelo tecido infectado, e um córtex espes

so, composto de muitos lóbulos, dando a forma

coralóide à estrutura. Nesse tipo de nódulos, há pro

dução de antocianinas e taninos. Podem apresentar

leg-hemoglobina (ver adiante neste capítulo), mas em

pequenas quantidades, quando comparado com nó

dulo de leguminosas. Esse pigmento não é comum a

todos os nódulos fixadores de nitrogênio atmosférico

de não-leguminosas. Outra característica é que os

nódulos em angiospermas não-leguminosas são sem

pre perenes e, nas leguminosas, duram de poucas se

manas a perenes. Os vários gêneros de angiospermas

não-Ieguminosas nodulantes são, geralmente, pionei

ros em solos deficientes em nitrogênio como Alnus,

Myrica, Shefherdia, Coriaria, HiPpophae, Eleagnus,
Ceanothus e Casuarina.

Uma das características comuns aos sistemas sim

bióticos fixadores de nitrogênio envolvendo as angi

ospermas pertencentes ou não à família Leguminosae

é que o microssimbionte permanece confinado em

células funcionais do hospedeiro, formando um teci

do denominado tecido infectado.

O rizóbio é o microssimbionte sempre associado ao

nódulo de leguminosa. O desenvolvimento de nódu

los em Parasponia (Ulmaceae) resultante da associa

ção que ocorre naturalmente com espécies de

Rhizobium ou de Bradyrhizobium constitui exceção. No

entanto, estirpes de rizóbio isoladas de várias legumi

nosas, e mesmo de Parasponia, provocaram, em con

dições de laboratório, o desenvolvimento de estrutu-

•



80 Fixação do Nitrogênio

ras semelhantes aos nódulos radiculares em várias

espécies de Brassica (couve) e Arabidopsis thaliana

(Crucifereae), alguns atingindo 5 a 10 mm (Trinick

& Hadobas, 1995), Oryza sativa e outras espécies da

família Gramineae (Bruijn et alo, 1995). O rizóbio,

porém, não foi detectado internamente. Esses resul~

tados indicam que a presença do rizóbio na rizosfera

pode induzir o processo de formação do nódulo sem

que tenha ocorrido a infecção da raiz pela bactéria,

mas sendo suficiente para desencadear divisões celu~
lares no córtex radicular.

O processo da fixação de nitrogênio é similar en~

tre os diferentes microrganismos que realizam esse

processo e envolve uma fonte variável de elétrons, em

função do metabolismo do microrganismo ou do hos~

pedeiro, e a enzima nitrogenase. Detalharemos o sis~

tema simbiótico rizóbio-leguminosa, o mais estuda~

do, para exemplificar os processos de desenvolvimen~

to do nódulo e da fixação.

As primeiras classificações do rizóbio levavam em

consideração características morfológicas e sorológi~

cas associadas a afinidades com o hospedeiro. O de~

senvolvimento de técnicas em biologia molecular,

associadas a um conjunto de informações obtidas em

várias áreas do conhecimento, tem possibilitado no~

vas propostas de classificação para o grupo. Conside~

ram~se definidos os gêneros Rhizobium, Bradyrhizo~

bium, Mesorhizobium e Sinorhizobium, encontrados em

nódulos radiculares, e Azorhizobium, encontrado em
nódulos caulinares em Sesbania rostrata. A maioria das

informações genéticas ligadas ao processo simbiótico

nas espécies de Rhizobium e Sinorhizobium localiza~se

nos plasmídeos (elementos extracromossômicos de~

nominados pSym)j nas espécies de Bradyrhizobium,

Mesorhizobium, essas informações encontram~se nos

cromossomos. Uma classificação cada vez mais pre~

cisa possibilitará diferenciar as estirpes com alta efi~

ciência na fixação de nitrogênio daquelas ineficien~

tes ou não~recomendáveis do ponto de vista agro~
nômico.

Alguns microrganismos de vida livre dependem

indiretamente das plantas, enquanto outros são in~

dependentes, como é o caso das cianofíceas e bacté~

rias fotossintetizantes. No sistema simbiótico, o

microssimbionte depende diretamente do hospedei~

ro para obter suprimento de energia. Essa distinção,

no entanto, nem sempre é clara. No caso da simbio~

se rizóbio-leguminosa, o hospedeiro fornece à bacté~

ria fotoassimilados, principalmente sacarose, receben~

do amônia em troca, que é posteriormente converti
da em amidas e ureídos, ainda nos nódulos (ver adi

ante neste capítulo).

As leguminosas já eram utilizadas pelo homem

como alimento e para o enriquecimento do solo, an

tes mesmo de se conhecer a habilidade que membros
dessa família tinham em se associar com o rizóbio e

desenvolver nódulos fixadores de nitrogênio atmos~

férico. A demonstração definitiva dessa habilidade foi

feita por Hellriegel e Wilfarth, em 1886, que revela~

ram a função das estruturas nodulares localizadas nas

raízes de ervilha. A fixação biológica do nitrogênio é

considerada como o principal processo de adição de

nitrogênio exógeno aos diferentes ecossistemas, sen

do de fundamental importância no balanço desse ele

mento nos diferentes ambientes, especialmente na~

queles de caráter agrícola. No entanto, em ecossiste~

mas naturais equilibrados, onde ocorre o processo da

decomposição da matéria orgânica com fluxo de nu~

trientes em intensidade suficiente para sua manuten

ção, há menor necessidade de nitrogênio exógeno.

Sob essas condições, as leguminosas normalmente

não apresentam nódulos ou, quando estes estão pre~

sentes, são pouco eficientes ou ineficientesj como

conseqüência, a taxa de nitrogênio fixado pode ser

reduzida ou nula. Além disso, a fixação do nitrogê

nio depende do genótipo do hospedeiro e da estirpe

de rizóbio, bem como da interação de ambos com as

condições físico-químicas do ambiente.

Do ponto de vista econômico, os sistemas simbió~

ticos, especialmente aqueles resultantes de nódulos

radiculares, dão maior contribuição na economia de

nitrogênio em comunidades naturais e para a fertili

dade dos solos do que os sistemas assimbióticos, po

dendo, os primeiros, fixar até 100 vezes mais nitro~

gênio do que estes últimos.

Leguminosae (Fabaceae) constitui a terceira mai

or família das Angiospermae com três subfamílias

distintas: Caesalpinioideae, Mimosoideae e Papilio~

noideae. A capacidade de associação com rizóbio é

comum entre as espécies desta última e menos comum
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entre as Caesalpinioideae. Uma espécie de legumi~

nos a pode nodular com uma ou mais espécies de

rizóbio, assim como uma estirpe de rizóbio pode in~

fectar vários hospedeiros desenvolvendo nódulos efi~

cientes. Essa habilidade para a nodulação entre as

espécies de plantas varia muito e nem sempre tem

correlação com o fato de a leguminosa ser nativa ou

não, havendo, inclusive, aquelas que requerem a pre~

sença de rizóbio específico para que ocorra a associa~

ção. Assim, muitas espécies introduzidas no Brasil

podem apresentar nodulação abundante com rizóbios

existentes em nossos solos como Leucaena leucocephala

(leucena), enquanto espécies nativas podem não pro~

duzir nódulos. Algumas espécies apresentam nódulos

até a fase adulta, enquanto outras somente no está~

gio inicial de desenvolvimento. Além disso, fatores

como intensidade luminosa, temperatura, aeração,

umidade, nutrientes minerais e pH podem afetar a

nodulação. Microrganismos presentes no solo, como

fungos, bactérias e actinomicetos antagônicos ao

rizóbio, podem dificultar a sobrevivência da popula~

ção rizobiana no solo, interferindo na sua dimensão.

Uma das formas com que o antagonismo dos micror~

ganismos se manifesta é através da produção de anti~
bióticos.

Formação do nódulo

Nas leguminosas, a fixação de nitrogênio ocorre

após a infecção da raiz pela bactéria e o desenvolvi~

mento do nódulo. Algumas espécies apresentam nó~

dulos caulinares como Aeschynomene indica e Sesbania

rostrata, produzindo~os em grande quantidade, espe~

cialmente quando se desenvolvem em áreas alagadas.

Os metabolismos do simbionte e do hospedeiro são

complementares, e cada um estimula o outro a pro~

duzir substâncias específicas. Ambos possuem genes

envolvidos no processo de formação e funcionamen~

to do nódulo, e isso possibilita um grande campo de

pesquisa em várias áreas do conhecimento, especial~

mente na biologia molecular. O rizóbio possui um

grande número de genes que controlam vários aspec~

tos da nodulação como especificidade do hospedei~

ro, infecção e nodulação. Esses genes são ativados ou

reprimidos desde o início da associação até o desen~
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volvimento pleno do nódulo e pertencem a duas ca~

tegorias: genes estruturais e genes reguladores, que

controlam a expressão dos primeiros. Os primeiros se

expressam em nível baixo quando na ausência do

hospedeiro. O número de genes conhecidos cresce dia

a dia, e a terminologia para designá~los está em cons~

tante mudança, mas são conhecidos como genes nod,

e sua principal função é assegurar a troca de sinais

entre a bactéria e o hospedeiro (Pueppke, 1996). Es~

ses sinais moleculares por parte da bactéria, cuja sín~

tese é determinada pelos genes nod são lipo~oligossa~

carídeos conhecidos como fatores nod. Os genes nod,

só se expressam quando se estabelece a simbiose, ex~

ceção ao nodD, cuja expressão está associada à secre~

ção de flavonóides pelo sistema radicular do hospe~

deiro. Esse gene é comum a todos os rizóbios e, pro~

vavelmente, é o primeiro passo na interação gênica

entre o simbionte e o hospedeiro. Seu produto pro~

téico NodO, juntamente com uma parte conservada

do DNA, conhecida como "nod box", reage com com~

postos exsudados da planta como os flavonóides, que

induzem os genes nodABC na bactéria, responsáveis

pelos fatores reguladores específicos da bactéria (pro~

teínas NodD). Essas proteínas serviriam como ativa~

dores transcricionais para outros genes. Entretanto,

os flavonóides que induzem os genes associados ao

nodO são produzidos por várias espécies de plantas,

incluindo não~angiospermas. Por outro lado, todas as

etapas da nodulação envolvem a expressão de genes

específicos do hospedeiro denominados genes

nodulina, cujos produtos são as nodulinas. Esses ge~

nes são também divididos em dois grupos: genes~

nodulinas iniciais, ligados ao processo de infecção e

desenvolvimento do nódulo, e genes~nodulina tar~

dios, associados ao seu funcionamento, como, por

exemplo, no transporte de oxigênio e assimilação do

nitrogênio (Bruijn et al., 1994). Exemplos de expres~

são dos genes~nodulina são o pigmento transportador

de oxigênio (leg~hemoglobina), enzimas (como

uricase) e componentes da membrana peribacteróide ou

membrana~envelope.

Embora haja várias etapas envolvidas na forma~

ção e desenvolvimento do nódulo radicular em le~

guminosas, pode~se, de forma simplificada, agrupá~
Ias em:
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MULTIPLICAÇÃO DO RIZÓBIO NA
RIZOSFERA E SUA ADESÃO ÀS
RAÍZES

O rizóbio nativo ou introduzido no solo por meio

de inoculação necessita multiplicar~se próximo à su~

perfície da raiz antes de ocorrer sua adesão à raiz e

penetração nesta. Substâncias produzidas pelas raízes

podem agir estimulando essa multiplicação. No en~
tanto, mesmo se houver número suficiente de célu~

Ias rizobianas próximas à superfície da raiz, elas pre~

cisam colonizar essa superfície. Por outro lado, a pre~

sença da bactéria na rizosfera da leguminosa pode

induzir a formação da estrutura nodular sem entrada

do microrganismo, sugerindo que este produz um si~

nal que desencadeia a multiplicação das células cor~

ticais. Há, portanto, troca recíproca de sinais entre

os dois componentes do sistema simbiótico. Vários

tipos de compostos estão envolvidos nessas etapas de

reconhecimento e aderência, uma vez que, para a

nodulação ocorrer, a planta precisa ser susceptível e

compatível com o tipo de rizóbio, que, por sua vez,

deve ser capaz de multiplicar e estar presente na raiz.

Essas reações são fundamentais na determinação da

especificidade hospedeira. Dessa forma, após o rizóbio

ter se multiplicado, aumentando sua população o

suficiente, ocorre sua adesão à superfície da raiz. O

microrganismo sintetiza polímeros extracelulares,

aumentando o nível de interação de tal forma que a
aderência toma~se irreversível. Embora ocorra um

grande número de compostos produzidos pelo hospe~

deiro envolvidos no processo de reconhecimento,

incluindo as lectinas (glicoproteínas de origem vege~

tal), é comum a produção de flavonóides e outros

compostos cuja função é a indução dos genes nod, já

mencionados anteriormente. Esses genes induzem a

produção de fatores Nod como oligopolissacarídeos

que se difundem para a raiz, desencadeando o processo

de formação do nódulo. Essa seqüência de reações é

rápida, podendo ser observada 1 hora após o início

do processo. Em alfafa, 15 segundos após a adição de

fator Nod, o pH das células do ápice radicular aumen~

ta em 0,2~0,3, e a despolarização da membrana ocor~

re após 60 segundos (Sprent, 2001). A superfície da

bactéria, composta por polissacarídeos, tem papel

fundamental nessa etapa do processo. As proteínas

seriam capazes de reagir com esses carboidratos quan~

do o rizóbio é compatível. Os fatores Nod podem tam~

bém desencadear respostas em tecidos de plantas per

tencentes a outras famílias de angiospermas, como já
citado.

O sucesso da infecção radicular depende da com

petição entre estirpes (incluindo as nativas e as in~

troduzidas) e entre o rizóbio e outros microrganismos.

Em algumas espécies, substâncias liberadas pela raiz

principal que estimulam o crescimento de microrga~

nismos do solo podem, ao contrário, inibir o de de

terminado tipo de rizóbio. No entanto, com o apare~

cimento das raízes laterais, pode ocorrer a exsudação

de outros compostos que agiriam estimulando o cres~

cimento desse rizóbio. Esse comportamento diferen~

cial entre as raízes pode ser uma das razões de, em

algumas espécies, os nódulos serem formados na raiz

principal e, em outras, nas raízes laterais.

Com a adesão da bactéria ao pêlo radicular, genes

nod são ativados e induzem a produção de compostos

que provocam o encurvamento da extremidade api~

cal do pêlo radicular (em espécies com esse padrão

de infecção) e também a expressão de vários genes

que vão agir na epiderme do hospedeiro. A região

onde esses processos ocorrem corresponde a uma pe

quena área da raiz englobando um pêlo radicular

(Mylona et aL, 1995). A seguir, enzimas produzidas

pelas bactérias degradam parte da parede celular, que

sofre uma invaginação, iniciando a produção de uma
estrutura semelhante a um tubo chamada corrente de

infecção ou tubo de infecção.

PENETRAÇÃO DO RIZÓBIO NA RAIZ
E FORMAÇÃO DA CORRENTE DE
INFECÇÃO

Foram descobertas, até o momento, três formas

básicas de penetração ou infecção da bactéria nas

raízes de leguminosas: na primeira, o processo se dá

através de pêlo radicular com a formação de uma es

trutura tubular (corrente de infecção), no interior da

qual as bactérias são conduzidas até as células que

formarão o tecido infectado do nódulo, como ocor~

re, por exemplo, em Glycine max (soja); na segunda

(via epiderme intacta), as bactérias penetram entre

as células epidérmicas, como observado em Mimosa

•
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Como se pode observar, nas três formas básicas de
infecção, as bactérias atingem algumas células do
córtex radicular que darão origem ao tecido infecta
do (ver adiante neste capítulo).

A invaginação da parede do pêlo radicular ori
gina a corrente de infecção que contém, em seu in~
terior, uma ou mais fileiras de bactérias e que cres~
ce entre as células corticais e através destas. A cor~

rente de infecção consiste, portanto, em uma nova
parede celular, sintetizada pelo hospedeiro, conten
do as células bacterianas, que ficam embebidas em
uma matriz sintetizada pelos microrganismos, mas
que contém também glicoproteínas produzidas pela
leguminosa. A parede da corrente de infecção é si
milar às das demais células do córtex radicular, mas

com algumas diferenças, uma vez que enzimas hi~
drolíticas degradam estas últimas, mas não a pri~
meira (Higashi et aI., 1987). A estrutura toda é

envolvida pela membrana plasmática da célula
epidérmica. Em algumas espécies, notadamente em
Papilionoideae avançadas, as bactérias são libera~
das da corrente de infecção quando esta atinge uma
célula recém~dividida, enquanto, em outras, as
bactérias são retidas em correntes permanentes de
infecção, denominadas correntes fixadoras (Sprent,
2001), como em Andira spp., à semelhança do que
ocorre no gênero Parasponia (Ulmaceae). Nesse
caso, as células ficam cheias de correntes fixadoras.

O nódulo de Parasponia ou de espécies de legumi~
nosas que apresentam correntes fixadoras apresenta
dois tipos de correntes: a corrente de infecção, res
ponsável pela infecção de novas células, e a cor~
rente fixadora, que contém as bactérias na forma
de bacteróides, responsáveis pelo processo da fixa~
ção do nitrogênio (ver adiante neste capítulo). A
retenção do rizóbio na corrente fixadora é uma
característica genotípica do hospedeiro, uma vez
que uma mesma estirpe de rizóbio pode ser libera~
da da corrente de infecção em uma espécie e ser
retida na corrente fixadora em outra. A retenção
do rizóbio nas correntes fixadoras é considerada um

caráter primitivo. Um dado interessante é que as
correntes fixadoras foram observadas somente em

nódulos de crescimento indeterminado (apresen~
tam meristema na extremidade distal, cuja ativi~

c

b

scabrella (bracatinga); e, na terceira, a penetração se
dá por rupturas da epiderme e do córtex provocadas
pela emergência das raízes laterais ou ferimentos,
como ocorrem em Arachis hypogaea (amendoim),
Dalbergia nigra (jacarandá~da~baía) e espécies de
Stylosanthes (estilosantes). A Fig. 3.2 representa as
diferentes formas de penetração na raiz pelo rizóbio.
Normalmente, quando a infecção se dá através da
emergência das raízes laterais, não há formação de
pêlos absorventes. A forma de infecção poderá vir a

ser utilizada para caracterizar grupos de leguminosas,
auxiliando na definição de suas categorias taxonômi~

cas, uma vez que é determinada pelo hospedeiro.

Fig. 3.2 Tipos de infecção radicular: a- via pêlo radicular;

b- via emergência de raízes laterais; c- via epiderme intacta.

I
i!
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dade permite contínuo crescimento) de espécies de
hábito arbustivo ou arbóreo coletadas no Brasil,

sugerindo uma distribuição geográfica (Naisbitt et

aL, 1992). Nas leguminosas mais evoluídas, as bac~

térias são liberadas da corrente de infecção antes

do início do processo de fixação.

Em algumas leguminosas, como Arachis hypogaea

(amendoim), Dalbergia nigra (jacarandá~da~baía) e

várias espécies de Stylosanthes (estilosantes), a infec~

ção ocorre pela ruptura do córtex durante a emergên~
cia de raízes laterais, com as células corticais sendo

invadidas diretamente, não havendo formação de

corrente de infecção. Nesse caso, as bactérias conti~

das em uma massa indefinida infectam algumas célu~

Ias que formarão um tecido infectado uniforme, com~

posto de células infectadas e poucas células intersti~
ciais ou não~infectadas.

LIBERAÇÃO DO RIZÓBIO E
DESENVOLVIMENTO DOS NÓDULOS

Há várias formas de as células originadas do parên~

quima cortical tornarem~se infectadas. Em alguns

nódulos, a corrente de infecção continua se ramifi~
cando entre as células corticais e através destas, e as

bactérias no seu interior vão se multiplicando e sen~

do liberadas em algumas células recém~divididas,

enquanto um meristema apical permanece ativo

mesmo no nódulo desenvolvido. Nesse caso, algumas
células (chamadas intersticiais) não são infectadas, e
o nódulo resultante é denominado indeterminado

(Figs. 3.3 e 3.4A), como ocorre em Lonchocarpus

muehlbergianus (embira~de~sapo), Mimosa bimucronata

(espinho~de~maricá) e Anadenanthera falcata (angico~

de~cerrado). Em outros, a corrente de infecção libera

as bactérias em células corticais jovens, e estas se divi~

demo Nesse caso, a formação do tecido infectado se faz

pela divisão dessas células já infectadas, não existindo

uma região meristemática típica no nódulo desenvol~

vido, e o nódulo resultante é denominado determinado

(Fig. 3.4B), como ocorre em Glycine max (soja).

A infecção das células pode ocorrer também com

a entrada do rizóbio, sem a formação de corrente de

infecção, conforme já citado, como ocorre em

Stylosanthes spp. (estilosante) e Dalbergia nigra

(jacarandá~da~baía).

Fig. 3.3 Sistema radicular de Lonchocarpus muelhbergianus

(embira-de-sapo) desenvolvida em casa de vegetação, com
nódulos de crescimento indeterminado (seta maior). For

mação de dois lóbulos na extremidade distal (seta menor),

resultante da atividade do me riste ma apical. (Cordeiro et

al., 1996.)

Quando as ramificações da corrente de infecção

atingem as células recém~formadas, ocorre lise das

paredes nas suas extremidades, com a conseqüente

liberação das células bacterianas no interior dessas

novas células. A ruptura da parede da corrente de

infecção é devida à atividade da celulase induzida pelo

rizóbio. Em alguns casos, as bactérias multiplicam~se

uma ou duas vezes antes de sua liberação. No local

da desintegração das extremidades da corrente de

infecção, formam~se vesículas ou bolsas derivadas da

membrana citoplasmática que reveste externamente

aquela estrutura. O complexo de Golgi e o retículo

endoplasmático contribuem com formação adicional

de material para formação dessas vesículas. O rizóbio
é então liberado em seu interior, sendo embebido por
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Fig. 3.4 Aspecto geral do nódulo indeterminado de Lonchocarpus /eucanthus (A) e determinado de Dalbergia nigra (B),
ambos seccionados longitudinalmente. c- córtex, ti- tecido infectado, m- meristema apical, fv- feixe vascular; ci- células
intersticiais; cf- células infectadas.

uma matriz. Após serem liberadas da corrente de in

fecção e pararem de se dividir, as bactérias sofrem

transformações morfológicas e fisiológicas, passando

a ser denominadas bacteróides (Fig. 3.5), responsáveis

pelo processo da fixação. Os bacteróides são envol

vidos pela membrana peribacteróide ou membrana

envelope, constituindoosimbiossomo (Fig. 3.6). Uma

célula infectada plenamente desenvolvida contém em
seu interior milhares de simbiossomos. Nos bacterói

des ocorre a indução dos genes nif e fix (Sprent, 2001 )

responsáveis pela síntese do complexo enzimático

denominado nitrogenase, enzima que catalisa as rea

ções de redução Nz a NH3'

À medida que os simbiossomos vão sendo forma

dos, tem início a produção de outras proteínas asso

ciadas ao processo de fixação, codificadas pelos genes
nodulinas tardias. Estas incluem as enzimas adicionais

associadas à assimilação da amônia produzida na fi

xação, a leg-hemoglobina, pigmento de coloração aver

melhada, cuja função é facilitar o transporte do oxi

gênio, indispensável à produção de A TP, necessário

para a fixação e nitrogenase.

As divisões celulares que ocorrem na área infecta
da do córtex levam ao desenvolvimento do nódulo,

geralmente composto de células poliplóides. Em al

guns nódulos, conforme já mencionado, o tecido in

fectado do nódulo é formado quase exclusivamente

por células infectadas, enquanto, em outros, há célu

las não-infectadas ou intersticiais permeando as cé

lulas infectadas (Fig. 3.4).
À medida que o tecido infectado vai sendo forma

do, algumas células do córtex radicular entram em

divisão, originando o tecido cortical do nódulo. O

sistema vascular da raiz se ramifica penetrando no

•
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B

Os nódulos determinados, encontrados nas legu

minosas, e indeterminados, encontrados nas legumi

nosas e demais angiospermas, quando plenamente

desenvolvidos, apresentam a organização dos tecidos

esquematizada na Fig. 3.8. Como pode ser observa

do, o tecido infectado ocupa posição central nas le

guminosas e posição periférica nas demais angiosper

mas, ocorrendo o inverso para o sistema vascular. Este

é fechado na extremidade distal, no nódulo determi

nado, e aberto, no nódulo indeterminado, o qual apre

senta um meristema apical, responsável pelo seu con
tínuo crescimento.

Fig. 3.6 Células infectadas de Tipuana tiPu (A) e de

Lonchocarpus leucanthus (B). p- parede celular; b- bactéria;

bc- bacteróidej me- membrana-envelope; g- grânulo de ácido

[3-hidroxibutírico; ci- corrente de infecção; s- simbiossomo.

Fig. 3.5 Eletromicrografias mostrando em A: bacteróide

em célula infectada de nódulo de Lonchocarpus muelhber

gianus; B: corrente fixadora em célula infectada de nódulo

de T achigalia alba contendo bacteróide em seu interior. B

bacteróide; cf- corrente fixadora. (Figura B gentilmente

cedida por Sérgio Miana de Faria.)

córtex do nódulo. O nódulo apresenta, portanto, um

tecido infectado, envolto pelo córtex, que contém
feixes vasculares, fibras, numerosas inclusões, bem

como um meristema do córtex ou felogênio, respon

sável pela produção de novas células que compõem
as camadas mais externas do córtex nodular. O nó

dulo das demais angiospermas, ao contrário daquele

das leguminosas, apresenta a região central ocupada

pelo sistema vascular, que é envolvido pelo tecido
infectado.

A

B
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Fig. 3.7 Esquema da estrutura de nódulos de leguminosas determinado (A) e indeterminado (B), resultantes da associ
ação com rizóbio, e indeterminado de angiosperma não-Ieguminosa (C), resultante da associação com actinomiceto.
r- raizj c- córtexj sv- sistema vascularj tc- tecido infectado; ma- meristema apical. O tecido infectado dos nódulos inde
terminados apresenta uma zonação que indica diferentes estágios de desenvolvimento das células infectadas: células re
cém-infectadas logo abaixo do meristema apical se desenvolvem, ficando plenamente aptas a fixar o nitrogênio (região
intermediária). Quando velhas, constituem a parte basal do tecido tomando-se não-funcionais (região basal). Essazonação
não é observada no nódulo determinado.

Considerando a associação simbiótica legumino

sa-rizóbio, nos estágios iniciais do desenvolvimento

do nódulo, a bactéria é beneficiada pela planta; no

estágio maduro, ambos se beneficiam: nitrogênio fi

xado é fornecido para a planta e o carboidrato é for

necido para a bactéria. Após essa fase, fatores ambi

entais ou o próprio hospedeiro podem provocar a se
nescência dos nódulos.

Todos os nódulos de leguminosas em atividade

fixadora apresentam uma nodulina semelhante à e com

a mesma função da hemoglobina chamada leg-hemo

globina, já mencionada, detectada nas células infecta

das mesmo antes do início da atividade da nitrogenase,

já mencionada. A leg-hemoglobina é composta por um

grupo heme (como a hemoglobina presente no sangue

dos mamíferos) ligado ao grupo protéico corresponden

te à globina e é encontrada no citossol intimamente

associada aos simbiossomos. Portanto, o nódulo funci

onal apresenta o tecido bacteriano com coloração rosa
da ou avermelhada contrastando com a ausência dessa

coloração dos tecidos restantes, visíveis a olho nu (Fig.
3.8). O nódulo não-funcional é facilmente reconhecí-

vel por apresentar seu interior com coloração bran

co-amarelada, característica da ausência da leg-hemo

globina. Nos nódulos funcionais, o pigmento pode

oxidar-se, determinando o fim do processo.

A mudança de coloração de vermelho para marrom

esverdeado, resultante da oxidação da leg-hemoglobi

na, é o primeiro sinal visível a olho nu da senescência

nodular, que ocorre a partir da região central em nódu

los de crescimento determinado e a partir da base nos

de crescimento indeterminado. Nesse caso, a base pode

deixar de fixar nitrogênio e o ápice continuar produzin

do novas células que vão sendo infectadas, toman

do-se ativas. Essa graduação de coloração é visível no
tecido infectado de um nódulo indeterminado de le

guminosa (Figs. 3.7B e 3.8) e de uma angiosperma

não-leguminosa (Fig. 3.7C), ambos de crescimento

indeterminado. A zonação distinta do tecido infec
tado dos nódulos indeterminados não ocorre nos

nódulos de crescimento determinado (Fig. 3.7 A).

O processo de senescência pode também ser desen

cadeado quando a planta é submetida a condições

adversas. No entanto, há informações de que nódu-
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Fig. 3.8 Raízes noduladas de Mimosa bimucronata (A) e Lonchocarpus muehlbergianus (B) com 120 dias de idade. Figuras

superiores: distribuição dos nódulos no sistema radicularj figuras medianas: nódulos em diferentes estádios de desenvol

vimentoj figuras inferiores: nódulos seccionados longitudinalmente mostrando a coloração interna devido à presença de

leg-hemoglobina. Os nódulos de M. bimucronata são vermelhos internamente e mostram a zonação característica do tecido

infectado de nódulo indeterminado. Essa coloração não é tão evidente nos nódulos de L. muehlbergianus. Escala: 2 em.

(Figuras gentilmente cedidas por Camila Maistro Patreze.)

Assim, se houver paralisação da fixação do nitrogê

nio, ocorrerá a degradação do bacteróide.

A leg-hemoglobina é importante para o funciona

mento do sistema, uma vez que é responsável pelo

transporte e manutenção do nível de O2 a taxas que

permitam, a um só tempo, contemporizar o processo

respiratório do bacteróide e o funcionamento da ni

trogenase, enzima esta bastante sensível ao O2 e res

ponsável pelo processo da fixação do nitrogênio at

mosférico. Em soja e ervilha, a síntese da nitrogena

se ocorre, normalmente, logo após a liberação da

bactéria da corrente de infecção.

los sempre verdes podem ser funcionais. Portanto, a

simples presença de nódulos não significa que o ni

trogênio esteja sendo fixado e/ou suprindo toda a de-

- manda do hospedeiro.

Não se sabe ainda por que nódulos aparentemen
te em ótimo estado de funcionamento tomam-se se

nescenteSj há, todavia, indícios de que a integridade

da membrana-envelope pode estar envolvida. Há evi

dências de que o simbiossomo possa considerar os

bacteróides como patogênicos e agir como um com

partimento lítico, desencadeando a degradação dos

bacteróides quando o nódulo senesce (Sprent, 2001).



A nitrogenase pode ser oxidada pelo 0z, toman

do-se inativa. Essa inativação ocorre pela desnatura

ção dos polipeptídios. Os diferentes sistemas e orga

nismos fixadores de nitrogênio apresentam mecanis

mos estruturais ou fisiológicos para manter baixa ten

são de oxigênio ao redor da nitrogenase a fim de evi

tar sua inativação. Considerando os nódulos de legu

minosas, a leg-hemoglobina controla, em parte, a

disponibilidade do Oz junto ao bacteróide. No entan

to, algumas características estruturais do nódulo,

especialmente ligadas ao córtex, como endoderme,

fibras, esclereídes e inclusões de glicoproteínas nos

espaços intercelulares, atuam como uma barreira à

difusão de gás, regulando o suprimento de oxigênio

para o tecido infectado, desempenhando um papel

importante na proteção da nitrogenase. Dessa forma,

a presença da hemoglobina nas células do tecido in

fectado e a resistência à difusão do oxigênio, locali

zada principalmente no córtex nodular, compõem um

excelente mecanismo de proteção à nitrogenase.

Já entre os organismos fixadores de vida livre, as

cianobactérias, que possuem heterocisto, apresentam

a parede celular modificada, restringindo a difusão do

oxigênio. Como o processo da fixação do nitrogênio

ocorre naquela estrutura, há uma separação espacial

entre a nitrogenase e demais processos que envolvem

a utilização do oxigênio. Nas cianobactérias que não

apresentam heterocisto, como Gloeocapsa, ocorreria

uma separação temporal entre o processo da fixação,

uma vez que a atividade da nitrogenase é maior du

rante o período de divisão celular, quando a produ

ção de oxigênio oriundo da fotossíntese é mínima.

Entre as bactérias, a maioria dos gêneros é ativa sob

condições anaeróbicas ou de baixa concentração de

oxigênio (microaerofilia). Os membros da família

Azotobacteriaceae constituem exceção a essas con

dições, uma vez que apresentam um sistema de mem

brana contínuo à membrana celular, formam nichos

distintos e a nitrogenase estaria localizada em um

deles e protegida da inativação pelo oxigênio. Outro

mecanismo apresentado em especial pelo Azotobacter

seria um processo denominado proteção respiratória.

Nesse caso, a célula bacteriana pode adaptar seu

metabolismo a diferentes tensões de oxigênio de tal

forma que a pressão parcial de oxigênio (pOz) ótima
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para a fixação de nitrogênio seria aquela na qual a

bactéria se desenvolveu. No caso de Frankia, a prote

ção se faz pelo espessamento da parede das vesículas,

explicado no início deste capítulo.

Considerando o processo todo desde a infecção até

o funcionamento do nódulo, a associação pode ser
caracterizada como efetiva ou inefetiva e eficiente ou

ineficiente. No primeiro caso, refere-se à capacidade

de infecção e desenvolvimento da estrutura nodular.

No segundo, considera-se o processo do ponto de vista

fisiológico, incluindo a presença do pigmento leg

hemoglobina e da enzima nitrogenase. Muitas vezes,

uma bactéria pode ser efetiva e/ou eficiente em uma

planta e inefetiva e/ou ineficiente em outra, varian

do quanto ao grau de eficiência. Em associações ine

ficientes, os nódulos são iniciados, mas não há fixa

ção. Eles são pequenos, e as plantas geralmente man

têm-se pequenas e cloróticas. Nesse caso, pode-se

considerar a nodulação, do ponto de vista funcional,

como um caso de parasitismo.

Em todas as leguminosas, independentemente do

tipo de nódulo, a fixação de nitrogênio não começa

até que a planta possa dispor de parte dos produtos

da fotossíntese que deverão ser canalizados para essa

atividade, ou, então, que haja um excesso de carbo

no (C) em relação ao nitrogênio (N) da planta. O

mecanismo de regulação da atividade de fixação

simbiótica seria a relação C/N interna.

Bioquímica e fisiologia da fiXação do
nitrogênio

A grande estabilidade da molécula de nitrogênio

resultante de sua estrutura molecular faz dela um gás

não-reativo a temperaturas ambientes. Assim, con

siderável quantidade de energia é requerida para

quebrar a tripla ligação dessa molécula com a pro

dução de amônia (NH3), em uma reação exotérmica

(G = -33,39 KJ mol-l), isto é:

Nz + 6e- + 3Hz ~ 2NH3

No processo da fixação, a tripla ligação que existe

entre os átomos de nitrogênio é rompida, e cada um

se liga a três átomos de hidrogênio, utilizando ener

gia despendida pelo A TP, que, nos sistemas simbió-

•



tanto, cada 3 moles de acetileno reduzidos pela ni

trogenase correspondem a 1 moI de Nz fixado, e essa

relação é utilizada para calcular a atividade da nitro

genase na técnica de redução do acetileno.

Os carboidratos translocados das folhas para os

nódulos, na forma de sacarose, compõem a fonte de

prótons e elétrons. A utilização da sacarose pelo nó

dulo começa com sua hidrólise pela ação da invertase,

produzindo glicose e frutose. No entanto, a sintase de

sacarose, também envolvida na hidrólise da sacarose,

foi detectada em nível elevado em nódulos de legu

minosas e de angiospermas não-leguminosas (nódu

los actinorrízicos). A oxidação da sacarose leva à re

dução do NAD+ a NADH+ ou NADP+ a NADPH+.

Em alguns organismos fixadores, a oxidação do

piruvato durante a respiração causa a redução da
flavodoxina. Assim, o NADH+, NADPH+ ou a

flavodoxina podem reduzir a ferredoxina, que, por sua

vez, transfere os elétrons para a nitrogenase,

catalisando a fixação do nitrogênio. A nitrogenase

presente nos organismos fixadores é composta de duas

proteínas, individualmente conhecidas como

molibdeno-ferro proteína, dinitrogenase ou, simples

mente, nitrogenase (aproximadamente 240 K-Da) e

ferro-proteína ou nitrogenase redutase (aproximada

mente 64 K-Da). A primeira é formada de 4 subuni
dades com 24 a 32 átomos de ferro e 1 a 2 de

molibdênio. A segunda tem 4 átomos de ferro e 2

subunidades. A Mo-Fe-proteína é codificada pelos

2NH) amônia

Nz,NH)
Nz,HzO
CZH4 (etileno)

Hz

CH4 (metano), NH)
CZH6' CH)NHz

(metilamina), NH)
C)H6 (ciclopropano),

NH)
C)H6

Produto/Nome

Reações catalisadas pela
nitrogenase

HzNCN (cianamida)

Nz dinitrogênio

N) - (azida)

NzO óxido nitroso

CzHz (acetileno)

2H+ (íon hidrogênio)
HCN

CH)CN (metilisociamida)

Substrato/N orne

ticos, é formado da queima dos produtos da fotossín

tese (ver Capo 7, Respiração). Nos sistemas conheci

dos, a fixação biológica do nitrogênio dá-se segundo

a equação:

Nz + 6H+ + 6e- -7 2NH3

CzHz + 2H+ + 2e- -7 2CzH4

verifica-se que são necessários 2 elétrons para a redu

ção do acetileno e 6 para reduzir o Nz a 2NH3• Por-

*Tão logo a amônia (NH)) é formada, ela é instantaneamente

protonada (H+), convertendo-se assim em amônio ou íon amo

niacal (NH4 +), constituindo-se na forma de fato encontrada nas

células, ou em qualquer outro ambiente aquoso.

N + 8H+ + 8e- + 16ATP nitrogenase) 2NH + H +z 3 z

16 ADP + 16 Pi
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A utilização da amônia assim formada pela planta

será apreciada no Capo 4, Metabolismo do Nitrogê
nIO.

Para que ocorra o processo, é necessária a presen

ça imprescindível não só da enzima nitrogenase, como

também de redutores fortes, como ferredoxina e

flavodoxina, de A TP, de uma via assimilatória de

NH3 * e, em bactérias aeróbicas, de proteção do sis

tema de fixação do nitrogênio da desnaturação pro

vocada pelo oxigênio. O processo requer, portanto,

uma fonte de elétrons, prótons e de A TP. Observa

se que a leg-hemoglobina não é essencial para que a

fixação ocorra em alguns sistemas simbióticos. No

entanto, sua presença nos nódulos de leguminosas

aumenta a eficiência da fixação do nitrogênio por

suprir o simbionte com o Oz necessário à sua respira

ção e, ao mesmo tempo, evitar a inativação da

nitrogenase pelo oxigênio.

Parece haver obrigatoriedade na relação de um Hz

formado para cada Nz reduzido. A nitrogenase cata

lisa não só a redução do nitrogênio, mas também a

de vários outros compostos (Tabela 3.1), incluindo a

redução do acetileno a etileno. Esta última reação é

a base da técnica para estimar a taxa de fixação do

nitrogênio pela medida da redução do acetileno por

cromatografia gasosa. Considerando as reações de

redução do nitrogênio molecular a amônia e do ace

tileno a etileno, ou seja,
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genes nifD e nifK, enquanto a Fe-proteína o é pelo

gene nifH. Os genes para a nitrogenase e para espe

cificidade de nodulação estão localizados em plasmí

deos de alto peso molecular em Rhizobium, ou no cro

mossomo bacteriano em espécies de Bradyrhizobium

e Azorhizobium. O complexo enzimático todo, englo

bando as duas subunidades, é denominado generica

mente de nitrogenase.

Ambas as proteínas participam do processo de

óxido-redução, agindo independentemente em rea

ções acopladas, envolvendo oxidação de Mo+ 4 a

Mo+ 6' Tanto o ferro quanto o molibdênio são redu

zidos quando a nitrogenase recebe elétrons da

ferredoxina, e são oxidados quando a enzima trans

fere os elétrons para o Nz, formando NH}. O A TP é

essencial no processo porque, com sua ligação na Fe-

proteína, esta passa a agir como um forte redutor. Por

sua vez, a Fe-proteína transfere os elétrons para Fe

Mo-proteína com subseqüente hidrólise do MgA TP

liberando MgADP + Pi. Esta última completa a

transferência dos elétrons ao Nz e para os prótons com

a produção de duas moléculas de NH} e uma de Hz

(Fig.3.9).

Tão logo a amônia é formada, ela é imediatamen

te protonada (H+), convertendo-se assim em amônio

ou íon amoniacal (NH4 +), constituindo-se na forma

de fato encontrada nas células, ou em qualquer outro

ambiente aquoso. Em seguida é transportada para o

citossol da célula, onde é utilizada na produção de

amidas ou ureídes, quando finalmente é levada para

fora do nódulo pelo xilema (ver Capo 4, Metabolis

mo do Nitrogênio).

fotossintatos

célula tec. infectado

parede celular

~Sparagína

(amendoim)

aspartato

, glutamina

~
glutamato

~
pool

aminoácidos

f
purina

~
alantoína

~
ureídeos

(soja)

bacteróide

nitrogenase

,
I
I
I
I

Fig. 3.9 Representação do processo da fixação do nitrogênio que ocorre no interior de uma célula infectada. A nitro
genase está representada pelas duas proteínas: Fe-proteína e Mo-Fe-proteína, nas formas oxidada (ox) e reduzida (red).
O esquema representa os processos que ocorrem no citossol da célula do hospedeiro (retângulo), no interior do
simbiossomo (círculo maior) e no bacteróide (círculo menor). Lb- leg-hemoglobina, Ferred- ferredoxina, TCA- ciclo
dos ácidos tricarboxílicos, PEP- fosfoenolpiruvato. (Bergensen, 1982, modificado.)
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Sob condições normais, ocorre também a pro

dução de Hza partir da redução do H+ existente no

citossol da célula infectada. Esse processo redutor

acaba competindo com o próprio Nz pelo recebi
mento de elétrons oriundos da atividade da nitro

genase. Dessa forma, para a produção de Hz, gasta

se energia que poderia ser utilizada na fixação de

nitrogênio, diminuindo assim a eficiência desse

processo. No entanto, a maioria dos rizóbios e es

pécies intimamente relacionadas de bactérias

fixadoras de vida livre contêm a enzima hidroge

nase, que oxida o Hz a HzO antes que ele escape,

regenerando elétrons que poderão ser utilizados na

redução do Nz.

O estágio de crescimento também influi na fixa

ção. Plantas como Glycine max (soja), Arachis

hypogaea (amendoim), dentre outras, todas possuido

ras de sementes ricas em proteínas, apresentam ati

vidade máxima da fixação após o florescimento, quan

do há maior demanda para produção de frutos e se

mentes. Nessas espécies, cerca de 90% da fixação

ocorrem nesse período, e o restante, nos 2 primeiros

meses de desenvolvimento vegetativo. Para legu

minosas perenes ou espécies agrícolas com várias es

tações de crescimento, a fixação é maior durante o

estágio reprodutivo. A quantidade de nitrogênio fi

xada nessas espécies pode ser maior do que nas anu

ais, uma vez que os nódulos de muitas delas são pere

nes e a fixação pode reiniciar com a chegada de nova

estação de crescimento.

A taxa de fixação geralmente é maior no início da

tarde, quando a translocação de açúcar das folhas para

os nódulos ocorre mais rapidamente. A alta taxa de

transpiração que ocorre no período da manhã associ

ada à corrente transpiratória auxilia a remoção dos

compostos nitrogenados das raízes e dos nódulos.

A fixação do nitrogênio contribui com cerca de 25

a 50% do nitrogênio total das sementes de legumi
nosas desenvolvidas em solo fértiL O restante é ab

sorvido do solo como N03 - ou NH4 +,principalmen

te durante o período vegetativo. A fixação do nitro

gênio não é aumentada com a adição de fertilizantes

nitrogenados, principalmente na forma de nitrato,

uma vez que isso pode provocar uma redução na taxa

de fixação. No entanto, em solos pobres em nitrogê-

nio, a adubação nitrogenada pode favorecer o início

do desenvolvimento da planta, até que os nódulos

estejam aptos a iniciar o processo. Fertilizantes à base

de nitrato podem provocar uma inibição da adesão

do rizóbio nos pêlos radiculares, impedir a formação

da corrente de infecção, reduzir o desenvolvimento

dos nódulos, inibir a fixação em nódulos já desenvol

vidos e acelerar o processo de senescência nodular

(Streeter,1998).

Como já mencionado, o produto da fixação bi

ológica do nitrogênio é a amônia (NH3), mas sua

presença inibe a síntese da nitrogenase. Assim, é

quase certo que, uma vez produzida, a amônia seja

imediatamente protonada, produzindo NH4 +, que

é transferido para o citossol das células infectadas.

Em seguida, o amônio é utilizado na síntese de

compostos nitrogenados que serão exportados até

as células do periciclo do sistema vascular (locali

zado no córtex dos nódulos). Muitas espécies apre

sentam células de transferência no periciclo cuja

função é secretar ativamente os compostos nitro

genados produzidos nos nódulos para o interior dos

vasos condutores do xilema, que os transportam

para a parte aérea da planta. Portanto, a forma e a

quantidade dos compostos nitrogenados exporta

dos dependem da espécie vegetal e da eficiência da
simbiose estabelecida.
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Ladaslav Sodek

CAPÍTULO 4

fontes de NH4 + no solo: a fixação (não~simbiótica)
do N atmosférico e a degradação da matéria orgâni~

ca, resultante, principalmente, da incorporação da ve~

getação morta. Os dois processos envolvem a ação de

microorganismos do solo, porém são processos lentos,

principalmente o primeiro. A incorporação de ma~

téria orgânica no solo é uma prática comum na agri~

cultura. A chamada adubação verde é a prática pela

qual uma leguminosa é cultivada para realizar a in~

corporação de grandes quantidades de N atmosféri~

co pelo processo de fixação simbiótica de N e, em vez

de ser colhida, ela é incorporada ao solo para que a

matéria orgânica seja degradada e o N transformado

em NH4 + • Como a maior parte do N presente na le~
guminosa foi tirada da atmosfera e não do solo, é gran~

de o ganho em N no solo adubado dessa maneira.

Entretanto, para o crescimento de culturas melho~

radas para alta produtividade, é comum o agricultor

usar a adubação mineral, com a aplicação de altas

doses de sais de NH4 + ou mesmo N03 -. O NH4 + (na
forma de sulfato de amônio, por exemplo) tem a van~

tagem sobre o N03 - por ser pouco lixiviado e, por~

tanto, ter pequena perda e, conseqüentemente, não

poluir o lençol freático. A capacidade de troca

catiônica do solo faz com que o NH4 + tenha pouca

mobilidade no perfil do solo, ao contrário do N03 -.

De qualquer forma, no solo o NH4 + é transformado

em N03 - pelo processo de nitrificação. Tais caracte~

rísticas tomam o N03 - a forma predominante de N

para muitas plantas .

INTRODUÇÃO

o nitrogênio (N) figura entre os elementos mine~

rais mais abundantes nas plantas e é, freqüentemen~

te, um dos principais fatores limitantes para seu cres~

cimento. É encontrado em moléculas importantes,

como proteínas e os ácidos nucléicos, RNA e DNA.

Plantas, ao contrário de animais, têm a capacidade

de assimilar o N inorgânico do ambiente e sintetizar

todos os 20 aminoácidos encontrados em proteínas,

bem como todos os outros compostos orgânicos ni~

trogenados utilizados por elas.

O N inorgânico disponível no meio ambiente in~

clui o N do ar e o N mineral, este último representado

pelo nitrato e amônia presentes no solo. O N do ar não

é aproveitável diretamente pela planta, mas incorpo~

rado com ajuda de microorganismos, através de pro~

cesso simbiótico (ver Capo 3, Fixação do Nitrogênio).

Tanto o nitrato (N03 -) quanto a amônia (presente

em solução na forma do íon amônio, NH4 +) são pron~
tamente utilizados pela planta, embora, na maioria

dos solos, o NH4 + seja rapidamente oxidado a N03 

por bactérias nitrificadoras. °NH4 + prevalece em
solos ácidos ou em áreas com vegetação cujas raízes

exsudam inibidores do processo de nitrificação, como

planícies de gramíneas e florestas de coníferas. A

nitrificação também é prejudicada em solos compac~

tados ou alagados, em função da baixa disponibilida~

de de oxigênio. A Fig. 4.1 resume a inter ~relação entre

as principais fontes de N para as plantas. São duas as

•
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Fig. 4.1 A inter-relação das principais fontes de

N para plantas, representadas por uma gramínea

e uma leguminosa nodulada.

1. Fixação não-simbiótica do N atmosférico

(bactérias do solo).

2. Nitrificação (bactérias do solo).

3. Absorção do N03 - pela planta (normalmen

te a predominante).

4. Absorção de NH4 + pela planta (predomina

apenas em condições específicas).

5. Fixação simbiótica do N atmosférico (bacté

rias presentes em nódulos).

6. Incorporação de matéria orgânica no solo.

7. Degradação de compostos nitrogenados (mi

croorganismos) .

Após absorção pela planta, o N inorgânico preci

sa ser incorporado, ou "assimilado", na forma orgâni

ca. Após assimilação, o N é utilizado principalmente

nos chamados sítios de consumo da planta, ou seja, nos

tecidos em rápido crescimento (folhas em expansão,

meristemas, pontas de raiz) e armazenamento de re

servas (sementes). A assimilação de N inorgânico em

forma orgânica, sua subseqüente distribuição pela

planta e a utilização nos sítios de consumo são pro

cessos integrados. Uma visão global desses processos

é dada na Fig. 4.2.

ABSORÇÃO DO N INORGÂNICO
DO SOLO

°NH4 + é absorvido pelas raízes por processo ati
vo, quando a concentração externa é baixa, e por

processo passivo em altas concentrações. °processo

ativo é mediado por uma proteína transportadora

localizada na membrana. Após absorção, o íon é ra

pidamente assimilado na forma orgânica, que não

deixa de ser um processo de destoxificação, tendo em

vista que o acúmulo de NH4 + pode prejudicar a plan

ta. De fato, o cultivo com alta concentração de NH4 +

pode levar à morte da planta, porém as concentrações

toleradas variam de espécie para espécie .

Fig. 4.2 Inter-relação dos processos de assimilação e trans

porte de N na planta. Observe a transferência de aminoá

cidos do xilema para o floema e a conseqüente reciclagem

de aminoácidos entre raiz e parte aérea.

°NO) -, ao contrário do NH4 +, é absorvido pelas

raízes apenas por processo ativo. A cinética de absor

ção do NO) - apresenta uma curva de saturação do

•
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tipo Michaelis e Menten, descrita para enzimas, já que

o processo é mediado por uma proteína transporta~

dora localizada na membrana. Essa proteína liga~se ao

NO} - do meio externo formando um complexo, da
mesma forma que uma enzima se liga ao substrato, e,

em seguida, lança o íon para o lado interno da mem~

brana, um processo análogo à formação do produto

da reação enzimática. Portanto, existe um Km para o

processo de absorção do íon com o mesmo significa~

do do Km de um substrato de uma reação enzimáti~

ca, ou seja, quanto mais alto o Km, maior a concen~

tração de íons (ou substrato) necessária para saturar
o sistema.

A cinética de absorção do NO} - em cevada suge~
re a existência de três sistemas distintos, cada um com

seu Km. Um sistema, aparentemente constitutivo, é

de baixa afinidade (Km alto) e funciona apenas em

concentrações elevadas de NO} -. Os outros dois são

de alta afinidade e operam com eficiência quando a

concentração externa de NO} - é baixa. Um destes

dois últimos sistemas (Km para NO} - = 7 JlM) é

constitutivo, enquanto o outro (Km para NO} - = 15

a 34 JlM) é induzido pelo NO} -. A indução pode ser

demonstrada experimentalmente, bastando simples~

mente medir a absorção em baixas concentrações de

NO} - após prévia exposição das raízes por tempo e

concentrações crescentes do íon. As raízes induzidas

dessa forma passam a absorver baixas concentrações

de NO} - com maior velocidade em comparação com

as plantas não~induzidas. °significado desses três

mecanismos distintos de absorção é a adaptação da

planta para ambientes pobres e ricos em NO} -. En~
tretanto, pouco se sabe das proteínas de membrana

envolvidas no transporte do NO} -. Além de o meca~

nismo ser ativo, sabe~se que a entrada do íon NO} 

dentro da célula é acompanhada por dois (ou mais)

pró tons (Fig. 4.3).°destino do NO} -, após sua absorção pela raiz,

está esquematizado na Fig. 4.3.

REDUÇÃO DO N03 -

Os principais locais na planta para a redução do

NO}- são folhas e raízes. Todas as espécies já estuda
das apresentam atividade da enzimaredurase do nitrato

plastídeo

AA

t +
NO; -+NH4

Fig. 4.3 Destino do N03 - absorvido pela raiz.

1. Redução e subseqüente assimilação
2. Transferência e armazenamento no vacúolo

3. Transporte via xilema
4. Efluxo

T = proteína transportadora de N03 -

(RN) nas folhas. Entretanto, a importância relativa da

raiz e folha na assimilação do NO} - depende de dois
fatores; a atividade da RN na raiz e a disponibilidade

de NO} - no meio. Espécies com capacidade muito

baixa em assimilar o NO} - nas raízes (por exemplo,

espécies de GossYPium, Xanthium e Cucumis) enviam

todo o íon absorvido (via xilema) para assimilação nas

folhas. Espécies com alta capacidade em assimilar o

NO} - nas raízes (por exemplo, LuPinus spp.) dificil~

mente têm essa capacidade superada pelo NO} - absor

vido, e, conseqüentemente, a importância da folha é

pequena. Porém, a maioria das espécies são interme

diárias em termos de capacidade de assimilar o NO} 
nas raízes. Nesses casos, a folha torna-se importante

apenas quando o NO} - no meio estiver em concen
tração suficiente para superar a capacidade de redução

da raiz. No entanto, há exceções a essa regra. Apesar

de uma capacidade razoável para a assimilação do NO} 

na raiz, algumas leguminosas transportam parte signi

ficativa do NO} - para a folha mesmo quando a capa
cidade da raiz não é superada.

A redução completa do NO} - até NH4 + requer oito
elétrons;
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Na célula, a redução ocorre em duas etapas, cada uma

envolvendo doadores de elétrons específicos:

NADH (+H) NAD+ 6 Fdll/3NADPH (+H] 6 Fdml3 NADP+
(2el (6el

N~- ~ ~ ~ NO; "'-- ~14+

°primeiro passo é catalisado pela enzima redutase

do nitrato (RN), localizada no citoplasma, enquan~

to a redutase do nitrito (RNi), localizada no cloroplasto

(tecidos verdes) ou plastídeos (tecidos não~verdes),

catalisa o segundo.

Na maioria das espécies estudadas, a enzima RN

tem NADH como doador específico de elétrons.

Entretanto, em algumas espécies a enzima utiliza tan~

to NADH como NADPH. Essa enzima biespecífica

pode ocorrer isoladamente ou junto com a enzima

monoespecífica. Em soj a são conhecidas três

isoformas, uma induzida pelo NO) - e específica para
NADH e duas formas constitutivas, uma específica

para NADH e outra biespecífica. A estrutura mole~

Regulação da enzima

Em função da importância estratégica da RN no

metabolismo de N em plantas (pois constitui a prin~

cipal porta de entrada do N no metabolismo da plan~

ta), é natural que existam vários mecanismos de con~

trole da sua atividade. Os dois principais pontos de

regulação ocorrem a nível de transcrição (indução) e

pós~tradução. A primeira é mais lenta (leva algumas

horas) e é responsável por algumas das mudanças diá~

rias de atividade, como, por exemplo, o aumento na

cular da RN é bastante complexa, sendo a enzima
constituída de duas subunidades idênticas de 110 a

115 kDa. Cada subunidade é composta de regiões

distintas, envolvidas na transferência de elétrons do

NADH até o NO) - (Fig. 4.4).
A presença de molibdênio na proteína como co~

fator é interessante pelo fato de a RN ser uma das

poucas proteínas conhecidas em plantas que contêm
esse íon. Na deficiência de molibdênio, a atividade
de RN fica bastante reduzida.

Além do NO) -, a RN pode transformar o dorato em
cloreto, que é bastante tóxico para as plantas. Essa ca~

racterística é explorada em herbicidas à base de dorato.

RNiRN

I
~
if

i~

NADH
FADH2/FMNH2,,,

.
cit c

MV
\
\

NO}

NO}

Fig. 4.4 Modelo esquematizado da enzima redutase do nitrato, mostrando as duas subunidades, cada uma composta de 3

entidades com co-fatores distintos: uma flavoproteína (FAD), um citocromo b557 (Heme) e um complexo proteína

molibdênio. O fluxo de elétrons de NADH até o N03 - via FAD, grupo heme e molibdênio representa a atividade fisio~
lógica da enzima. Outras reações catalisadas, não-fisiológicas (pois não ocorrem na célula), envolvem apenas parte da

molécula: passagem de elétrons de NADH até ferricianeto via FAD, e até citocromo c via FAD e grupo hemej passagem

de elétrons de meti! viologênio (MV - um doador de elétrons artificial) até o N03 - via molibdênio. Essas reações parci
ais são freqüentemente usadas em pesquisas para determinar quais regiões da enzima são comprometidas na presença de
inibidores da enzima .
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atividade durante as primeiras horas de luz do dia, quan

do o fluxo transpiratório leva o NO] - até a folha, re
sultando na indução (síntese de novo) da enzima. O

termo indução tem sido usado indiscriminadamente na

literatura para qualquer aumento de atividade da en

zima, mas nem sempre a indução da enzima foi com

provada através da demonstração da sua síntese de novo

ou de um aumento do RNAm específico.

Outro importante mecanismo de controle ocorre

a nível de pós-tradução. Esse processo de ativação/

desativação é bem mais rápido (leva alguns minutos)

e pode ser importante, por exemplo, para "desligar" a

enzima quando a planta passa da luz para o escuro,

pois, havendo falta de ferredoxina reduzida, evita-se

o acúmulo de nitrito, que é tóxico às plantas.

O processo de ativação/desativação envolve a

transformação da enzima de uma forma inativa para

ativa (e vice,versa) por mecanismo de fosforilação e

desfosforilação (Fig. 4.5):

Fig. 4.5 Regulação pós-tradução da enzima redutase do ni

trato. Proteína cinase: estimulada por Ca2+;inibida por açú
cares fosforilados (obs.: teores aumentados pela luz via fo
tossíntese). Proteína fosfatase: inibida por fosfato inorgâni
co. A proteína 14-3-3 e Mg2+ ligam-se com a forma
fosforilada da RN, resultando na inativação (obs.: ao con
trário de outras enzimas que sofrem ativação e desativação
pelo mecanismo de fosforilação/desfosforilação,as duas for
mas de RN, fosforilada e desfosforilada,são ativas). (Figura
adaptada de Kaiser & Huber, ] Exp Bat, 2001; 52:1981.)

A luz influi indiretamente na atividade da RN na

folha, provocando mudanças numa série de íons e

metabólitos envolvidos nesse mecanismo de regula

ção. Com a fotossíntese, ocorre aumento no teor de

açúcares fosforilados (como triose-P) e queda em fos

fato inorgânico (em função do aumento em A TP, por

exemplo), proporcionando condições favoráveis para

a ativação da RN (Fig. 4.5).

A luz também está envolvida na regulação da

RN a nível de transcrição (via fitocromo). A osci

lação diária de atividade entre os períodos de luz e

escuro continua quando a planta é transferi da para

luz contínua, comprovando que a enzima obedece

a um ritmo circadiano. Outros fatores que influem

na síntese da enzima são o gás carbônico, sacarose

e alguns metabólitos nitrogenados, estando o NO] 

entre os mais importantes. O NO] - tem uma forte

influência sobre todos os componentes da assimi

lação de NO] -. Além da própria RN, ele regula as

proteínas de transporte (absorção de NO] -; ver Fig.

4.3), e as enzimas RNi, OS e OOOAT(Fd) (ver adi,

ante). No caso da folha, é importante frisar que não

é o teor de NO] - aí presente que é importante na in

dução da enzima, mas a quantidade trazida pelo flu

xo transpiratório.

A segunda enzima do processo de assimilação do

NO] -, a redutase do nitrito (RNi), é localizada nos

cloroplastos, nas folhas e em plastídeos, na raiz. A

enzima do cloroplasto foi mais estudada e suas pro

priedades são mais conhecidas. Ela tem a ferredoxina

como co-fator, e, portanto, os elétrons são fornecidos

pelas reações fotoquímicas. Sua estrutura é constitu,

ída por um único polipeptídeo de 60-70 kDa, que

contém um grupo siro,heme (tetra,hidroporfirina

contendo ferro) e um agrupamento 4Fe,4S no cen

tro ativo, responsáveis pela transferência de seis elé

trons da ferredoxina ao nitrito, até a sua redução em

NH4 +. Nessa redução não há formação de interme
diários livres. Apesar de localizada no cloroplasto, há

evidências de que a codificação genética da RNi seja

nuclear, e, portanto, a sua biossíntese ocorre no cito,

plasma. Um peptídeo em trânsito na região N,termi

nal da enzima determina o transporte para dentro do

cloroplasto, onde é posteriormente removido. A en,

zima da raiz é menos conhecida. Aparentemente,
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recebe elétrons de uma proteína semelhante à

ferredoxina, que, por sua vez, é reduzida por NADPH

gerado na via das pentoses-fosfato.

Embora as vias de absorção, assimilação e transpor

te de N em plantas tenham sido elucidadas em estu

dos com plantas cultivadas, os poucos trabalhos rea

lizados com espécies selvagens, naturais de ambien

tes diversos, sugerem a inexistência de grandes dife

renças entre espécies. Variações podem ocorrer em

função da disponibilidade de nutrientes, quando a

imp~)ftância relativa dos processos pode mudar bas
tante. Embora todas as espécies estudadas apresentem

alguma capacidade de reduzir o N03 -, muitas, talvez

a maioria, vivem em ambientes onde a disponibili

dade do N03 - é muito baixa. Essas podem fazer uso

de fontes atmosféricas trazidas pelas chuvas (amônia,

principalmente), ou mesmo do N da matéria orgâni

ca em decomposição.

Fotossíntese e a assimilação de NO}-

A eficiência do processo de assimilação do N03

é maior na folha. Na raiz ou em outros tecidos não

verdes, a redução do N03 - e assimilação de NH4 +

dependem de energia química do metabolismo de

fotoassimilados fornecidos pelas folhas. Dessa forma,
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consomem energia fotoquímica utilizada na fixação

do gás carbônico. No cloroplasto, isso nem sempre

acontece, pois os seis elétrons utilizados na redução

do nitrito podem ser fornecidos diretamente pelas

reações fotoquímicas, sem que haja competição com

a fixação do gás carbônico. Pelo menos isso é possí

vel sob alta intensidade luminosa, quando há exces

so de energia fotoquímica e a assimilação do carbo

no satura facilmente. Em algumas plantas C4, nas

quais a saturação da fotossíntese pela luz é mais difí

cil, a competição entre a assimilação do N03 - e do

gás carbônico pela energia fotoquímica é evitada de

outra maneira. As enzimas da assimilação do N03 

estão localizadas nas células do mesofilo, principal

local das reações fotoquímicas, enquanto o ciclo de
Calvin está restrito às células da bainha vascular, onde
a reduzida atividade do fotossistemalI limita o fluxo

de elétrons não-cíclico e, conseqüentemente, preju
dica o fornecimento de ferredoxina reduzida. °mes

mo argumento é válido para a redução do N03- em

nitrito, que utiliza NADH gerado pelo metabolismo

respiratório. Na folha, os metabólitos envolvidos es

tão diretamente associados às reações fotoquímicas

via um mecanismo de lançadeiras, que não dependem

da assimilação do carbono e, portanto, não compe

tem com ela (Fig. 4.6).

3PGAnTríose-p
NADH 'NAD+

NO-~NO-3 2

Fig. 4.6 Fonte de poder redutor

para a redutase do nitrato em fo

lhas. Em plantas C3, elétrons ge

rados nas reações fotoquímicas

são transferidos do cloroplasto

para o citossol, principalmente

via 3-fosfoglicerato/triose-P. Em

plantas C4, onde a redução do
nitrato é restrita às células do me

sofilo, oxaloacetato/malato de

sempenha o mesmo papel, embo

ra o sistema 3-fosfoglicerato/

triose-P também possa funcionar

em paralelo .
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Entretanto, a GDH não é muito eficiente na direção

de assimilação, pois o Km para NH4 + é alto, o que
significa que a reação nessa direção só é eficiente na

presença de concentrações elevadas desse íon. Ape

sar disso, durante muito tempo pensou-se que a GDH,

e não a GS, desempenhava a função de assimilar

NH4 + nas plantas, simplesmente porque não era co
nhecida nenhuma reação que pudesse dar prossegui

mento à assimilação do N via glutamina. ° ácido

glutâmico produzido na reação é, por outro lado, pron

tamente utilizado na formação de todos os outros
aminoácidos (ver adiante).°dogma mudou quando dois pesquisadores britâ

nicos, Peter Lea e Benjamin Miflin, descobriram, em

plantas, uma enzima capaz de transferir o N de gluta

mina para 2-oxoglutarato, formando o ácido glutâmi

co. Essa nova enzima foi denominada amidatransferase

de glutamina: 2-oxoglutarato ou GOGA T (conhecida

também como sintase do glutamato). A reação

catalisada por essa enzima necessita de dois elétrons,

fornecidos pela ferredoxina (isoforma localizada no

cloroplasto) ou NADH (isoforma de tecidos não

verdes):

NADH, formando assim o aminoácido ácido glutâ
mico:

Reação cata/isada pela enzima desidrogenase do glutamato (GDH).
A enzima é encontrada em diversos tecidos das plantas, mas princi
palmente em mitocôndrias de folhas, sugerindo que possa ter algum

papel na assimilação do NH4 + produzido na fotorresPiração. O as
sunto é, porém, bastante controverso. GDH é ativada por Ca2+ e
induzida por NH4 +. A estrutura molecular da enzima é constituída

de 6 subunidades com M, de 42,5 kDa e 43 kDa.

COaR C
I

I

CR2

ATPADPCR2

I '" }f~
I

+
CR2 CR2+ R20

I
I

(NR/)
CHNR2 CHNR2

I

I
COaR

COOR

GS

A natureza prejudicial do NH4 + exige a sua rápida
assimilação, evitando seu acúmulo nos tecidos. Para

esse fim, os tecidos possuem um eficiente sistema de

assimilação que funciona em baixas concentrações de

NH4 +. A enzima responsável é a sintetase da glutami

na (GS), que catalisa a união do NH/ com o ácido
glutâmico para formar glutamina:

ASSIMILAÇÃO DE NH4 + E O CICLO
DA SINTASE DO GLUTAMATO

Reação catalisada pela enzima sintetase da glutamina (GS) , encon
trada na maioria dos tecidos das plantas, embora com grande varia
ção de atividade. A nível subcelular, ocorre tanto no citossol como
em plastídeos. É constituída de 8 subunidades e tem massa molecular

de 300-370 kDa, dependendo da esPécie. São encontradas duas

isofonnas: a GSI' localizada no citossol e a forma predominante nas
raízes, e GS1, localizada no c/oroplasto e a forma predominante nas
folhas. As subunidades de GS1 e GS1 são sintetizadas a partir de ge
nes distintos. Nas folhas, a G S1é a maior responsável pela assimila

ção de NH4 +, tanto proveniente da redução de N03 - como da fotor
reSPiração.

A eficiência desse processo é muito superior à taxa

de produção de NH4 + formada principalmente pela

redução de N03 - e, nas folhas de plantas C3, pela

fotorrespiração, cuja taxa de produção pode superar

a redução do N03 - em 10 vezes. Dessa forma, em

condições normais, o NH4 + é mantido em concen
trações baixas nos tecidos vegetais.

Embora o papel de assimilar NH4 + tenha sido atri
buído à GS, ela não é a única enzima capaz de

catalisar a incorporação de NH4 + em forma orgâni
ca. A desidrogenase do glutamato (GDH) catalisa uma

reação (reversível) entre 2-oxoglutarato, NH4 + e

100 Metabolismo do Nitrogênio
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de pelo NH4 + possa ser superada, a GDH certamente
desempenha uma função na degradação de aminoá

cidos. Dois motivos apontam para isso: em primeiro

lugar, a reação catalisada por essa enzima é plenamen

te reversível; em segundo, a sua atividade costuma ser

mais alta em tecidos senescentes, em que a mobiliza

ção de proteínas ocorre através da degradação de
aminoácidos. Dessa forma, o N dos aminoácidos li

berados das proteínas atacadas por enzimas proteolí

ticas e, depois, transferido para o glutamato, via

aminotransferases, é finalmente liberado como NH4 +

pela GDH. Esse NH4 + fica disponível para transfor

mação em compostos de transporte de N, como glu

tamina e asparagina, que completam o processo de

mobilização de N de tecidos senescentes para tecidos
em desenvolvimento.

Entretanto, não são apenas os tecidos senescentes

que exportam o N para outras partes da planta na

forma de glutamina e asparagina. Os principais locais

de redução e assimilação de NO} -, as raízes e as fo
lhas, também o fazem e em grande quantidade. Nes

sa situação, nem toda a glutamina formada via GS

segue pela GOGA T, podendo ser exportada como

composto de transporte ou ser primeiro transforma

da em asparagina para depois ser transportada nessa

forma. Essa assimilação de N direcionada ao transpor

te funciona paralelamente ao sistema GS/GOGA T

já descrito. É evidente que a simples assimilação do

NH4 + em glutamina para fins de transporte acabaria
em pouco tempo com o ácido glutâmico endógeno.

Entretanto, para cada NH4 + assimilado para transpor
te na forma de glutamina, há outro assimilado pelo

sistema GS/GOGA T para repor o ácido glutâmico

usado na geração de glutamina para transporte:

Nessa situação, os dois sistemas devem funcionar si

multaneamente. Quando há formação de asparagina,

3 = Aminotransferase2 = GOGATl=GS

COOR C<.:nmlx COORCOOR
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É importante observar que há formação de duas molé

culas de ácido glutâmico. Uma das moléculas de ácido

glutâmico pode ser consumida na formação de outros

aminoácidos, via transaminação, e a outra retomar para

assegurar a continuação da atividade da GS. Essa inter

relação entre a GS, GOGA Te aminotransferase (co

nhecido como o ciclo da sintase do glutamato) está re

presentada no esquema a seguir e mostra o fluxo de N

a partir do NH4 + até a formação de aminoácidos:

2e-

~ •••••..G·lutalDI'naJt2-oxoglutarato XAmino ácido
1.ATP. 2 3 ..

NlI/Glutamato Glutamato 2-0xoácido

Nas folhas, esse processo ocorre dentro do cloroplasto,

onde a enzima GOGA T é específica para ferredoxina
como doador de elétrons. Embora atividade de GS

seja também encontrada fora do cloroplasto (GS),
ela é relativamente muito baixa comparativamente

à enzima do cloroplasto (GS2). A síntese de muitos
aminoácidos se completa no cloroplasto, embora a
interconversão e síntese de aminoácidos também

ocorra fora dessa organela.

Estabelecida a importância do sistema GS/

GOGA T na assimilação do NH4 +, fica a pergunta:
qual, então, a função de GDH? Embora não descar

tada a possibilidade de uma função assimilatória em

condições muito especiais, onde a sua baixa afinida-

Reação catalisada pela enzima amidatransferase de glutamina: 2-oxo

glutarato (GOGAT). São conhecidas duas isoenzimas de GOGAT
com diferentes especificidades pelo doador de elétrons: a enzima do
cloroplasto utiliza a ferredoxina (Fd) , enquanto a enzima encontrada

em tecidos não-verdes é específica para NADH. As duas são

flavoproteínas com um centro Fe-S; a dependente de NADH é com

posta de 1 subunidade em torno de 230 kDa.



NH!
H!N COOH I

I I /=ÜO=C /C, .••..'N H N
H

o H
H!N ~ /N

I C ,
o=c I c=o, /C, /N H N

H H

° transporte de N na planta envolve compostos

específicos e característicos da espécie. No geral, pre~

dominam os principais produtos da assimilação do N,

como glutamina e asparagina. É característica das

leguminosas a predominância de asparagina, com a

glutamina freqüentemente em segundo lugar. Ambos

são produtos primários dos processos de assimilação,

tanto do N03 - como da fixação simbiótica do N. Nas

gramíneas, predomina a glutamina, enquanto a aspa~

ragina está presente em quantidades mínimas. No

entanto, o número de espécies estudadas é relativa~

mente pequeno para generalizar e esse quadro pode
mudar no futuro.

São conhecidos alguns casos especiais, ou seja,

espécies que fogem a essa regra. °mais bem docu~

mentado é o caso das leguminosas da tribo Phaseo~

leae (por exemplo, soja, feijão, feijão-de-corda), nas

quais predominam os ureídos, sendo responsáveis

por 60 a 90% do N transportado no xilema. Os

ureídos alantoína e ácido alantóico são produtos

quase específicos da fixação simbiótica de N nessas

espécies, de forma que a sua presença é mínima no

sistema de transporte de plantas não-noduladas,

cultivadas com N03 -. Em função dessa especifici

dade, o transporte de ureídos no xilema pode ser

usado como indicador do grau de fixação do N nes~

sas espécies.

PPiCOOR
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Nesse caso, mais uma vez o funcionamento em para~

leIo do sistema GSjGOGA T assegura a produção de

ácido aspártico consumido nessa reação:

a reação envolve a glutamina e o ácido aspártico,

catalisada pela sintetase da asparagina (AS):

TRANSPORTE DO N

Portanto, o sistema GSjGOGA T tem duas finali~

dades principais nos tecidos de assimilação primária:

fornecer o N para a formação de todos os aminoáci~

dos necessários para a síntese de proteína no próprio

tecido, suprindo assim a demanda local, e a produ~

ção de glutamato e aspartato para a formação das

amidas necessárias para o transporte de N até outros
tecidos (drenos).

Os ureídos alantoína e ácido alantóico são fOTlnados no nódulo via
catabolismo de purinas. O teor de N (4N:4C) na molécula é mais

alto que em outros compostos de transporte, como a asparagina

(2N:4C) e glutamina (2N:5C).

Mesmo nas leguminosas que apresentam o metabo

lismo de N baseado em ureídos, o aminoácido aspa

ragina geralmente aparece em segundo lugar e pre

domina no xilema nas plantas não-noduladas.

°transporte do N pela planta é um importante elo

entre os sítios de assimilação e os drenos. Esse trans~

porte a longa distância envolve tanto o xilema como

o floema. °transporte pelo xilema basicamente faz

a ligação entre a raiz e a folha, pois depende da trans

piração, sendo assim responsável pelo escoamento dos

produtos da assimilação na raiz (incluindo os nódulos,

no caso de leguminosas noduladas), bem como o trans

porte do excesso de N03 - absorvido pelas raízes até as

folhas, outro sítio importante de assimilação do N03 -.

Alantoína Ácido alantóieo



I"
)i;,.

I

São conhecidas outras formas características de

transporte de N na planta. Por exemplo, a citrulina

(inclusive produto da fixação de Nz) em Alnus e
Casuarina e a arginina em muitas árvores. Esses dois

aminoácidos são caracterizados pela alta relação N:C

(citrulina, 3:6, e arginina, 4:6).

Uma parte bastante significativa do N transporta~

do via xilema não alcança a folha, uma vez que, du~

rante o percurso, é constante a transferência de ami~

no ácidos para o floema. Ocorre um processo seletivo

nessa transferência, pois os aminoácidos básicos (ar~

ginina, lisina etc.) são transferidos com maior facili~

dade, os neutros (asparagina, glutamina ete.) com fa~

cilidade menor, enquanto os aminoácidos ácidos são

mais difíceis de serem transferidos. O N03 -, aniônico
como os aminoácidos ácidos, é totalmente excluído

da transferência e, por essa razão, serve para diferen~
ciar a seiva do xilema da seiva do floema.

Apesar da seletividade na transferência de amino~

ácidos do xilema para o floema, o conteúdo do floe~

ma não apresenta uma abundância de aminoácidos

básicos. Pelo contrário, os mesmos aminoácidos abun~

dantes no xilema (geralmente asparagina e/ou gluta~

mina) são os principais aminoácidos encontrados no

floema. A explicação está na maior concentração no

xilema, que compensa as restrições de transferência.
Por outro lado, os aminoácidos básicos normalmen~

te estão em baixíssima concentração no xilema (ex~

ceto arginina em algumas árvores).

Como o transporte no floema corre nos dois senti~

dos, parte do N transferido é devolvida para a raiz, onde

pode ser metabolizada ou retomada para o xilema. Essa

reciclagem de N pode ter um importante papel regula~

tório nos processos de assimilação, servindo como indi~

cador do estado nutricional da planta em termos de N.

Além da transferência de N do xilema para o floema,

aminoácidos produzidos na assimilação do N03- nas

folhas são carregados no floema para transporte. No fi~

nal do ciclo da planta, na fase reprodutiva, há mobiliza~

ção de grande quantidade de N, na forma de aminoáci~

dos, das folhas e do caule para os frutos em desenvolvi~

mento, que representam os drenos mais fortes nessa fase.

O transporte de N para os frutos envolve principalmente

o floema, pois os frutos e, em particular, as sementes têm

poucas ligações com o xilema ou nenhuma. Por outro
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lado, pelo menos em algumas espécies, existe uma con~

centração de tecidos especializados na transferência do

N do xilema para o floema na região do pedúnculo. No

fruto de uma leguminosa, as ramificações do floema

permeiam os tegumentos (casca da semente). É nesse

ponto que as substâncias transportadas pelo floema,

compostos nitrogenados inclusive, são descarregadas do

floema por mecanismo ativo (dependente do ATP),

entrando nos tecidos do tegumento e atravessando~os,

inicialmente por via simplástica e, depois, pelo apoplas

to. Finalmente, acabam sendo secretadas entre o tegu~

mento e os cotilédones, quando são absorvidos por es~

ses tecidos, provavelmente através de mecanismo ati

vo. Durante todo esse percurso entre o floema e os coti~

lédones, as substâncias de transporte estão sujeitas a se~

rem metabolizadas, dependendo do complemento de en~

zimas presentes nos respectivos tecidos. Por exemplo, no

fruto da soja os ureídos são totalmente metabolizados

após descarregamento do floema no tegumento, sendo

a glutamina o principal produto desse metabolismo e,

portanto, responsável por transportar o N até o cotilé~

done. Compatível com esse processo, um cotilédone

isolado e colocado em meio de cultura tendo glutamina

como única fonte de N, cresce e produz todos os ami~

noácidos necessários para a síntese de proteínas de re~

serva. Por outro lado, o cotilédone possui baixa capaci~

dade para metabolizar os ureídos. Outros compostos de

transporte, como a asparagina, podem ser parcialmente

metabolizados durante esse percurso pelo tegumento. O

caminho metabólico dos compostos de transporte, usan~

do como exemplo a soja, segue essencialmente a via GS/

GOGA T, embora partes desse conjunto de reações

possam estar separadas entre o tegumento e o cotilédo~

ne, conforme as atividades enzimáticas dos tecidos:

1·{.t·X2_OGX··.-"'--+"""""Glu Glu 2-0xoácido

O transporte de N para os frutos é importante para

fornecer os aminoácidos necessários para a síntese de

proteínas de reserva armazenadas na semente, para

uso como fonte de N durante a germinação. Muitas

•



A segunda via, envolvendo a aminotransferase da aspa~

ragina, é encontrada principalmente em folhas e teci
dos verdes. Essa enzima é também conhecida como

aminotransferase de serina:glioxilato, que está envolvi~

da na formação de glicina durante o processo de

fotorrespiração. Essa confusão na nomenclatura decor~

re do fato de que a enzima tem baixa especificidade pelo
substrato, utilizando tanto serina como alanina ou as

paragina como doadores do grupo amino. Com a aspa~

ragina como substrato, o produto é o ácido 2~oxossuc

cinâmico, o qual sofre, em seguida, a desaminação e a

redução, não necessariamente nessa ordem (vias I e lI):

para a reação da GaGA T, e o outro oxoglutarato,

produto da transaminação do segundo glutamato, so~

bra para contribuir com o metabolismo de carbono.

Nesse caso, a enzima GaGA T envolvida é a forma

dependente de NADH como doador de elétrons, ten

do em vista a sua distribuição em tecidos não~verdes.

No caso de asparagina, a forma inicial do seu me
tabolismo varia de acordo com o tecido. Duas vias são

conhecidas, uma envolvendo a enzima asparaginase

e outra a enzima aminotransferase da asparagina. A

primeira é encontrada em sementes imaturas e folhas

na fase inicial de expansão. A reação catalisada leva

à hidrólise do grupo amida, liberando NH4 +:
oo~

o";jj

~
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UTILIZAÇÃO DO N
TRANSPORTADO NOS SíTIOS

DE CONSUMO

A distribuição das substâncias do transporte do N

via floema e xilema para os sítios de consumo (drenos)

implica o seu pronto metabolismo. a metabolismo de

N nos sítios de consumo envolve, principalmente, a

transformação do N descarregado das vias de trans~

porte em outros aminoácidos e a sua incorporação em

proteínas. São abordadas aqui as três formas do trans~

porte de N orgânico destacadas neste capítulo (glu~

tamina, asparagina e ureídos).

a metabolismo da glutamina nos sítios de consu~

mo segue um caminho muito próximo àquele encon~

trado nos sítios de assimilação. A glutamina é primei~

ro metabolizada via GaGA T, com a formação de

duas moléculas de glutamato. Ao contrário do pro~

cesso de assimilação, ambas as moléculas de glutamato

participam na transaminação, na qual o N é usado na

formação de outros aminoácidos.

espécies cultivadas para a produção de grãos contêm

quantidades elevadas de proteínas na semente, po~

dendo~se destacar a soja, cujo teor de proteína no grão

pode atingir cerca de 50% do peso. a transporte de

N evidentemente é intenso para o fruto, mas não é

fomecida uma mistura de aminoácidos na proporção

certa para a síntese das proteínas e, sim, algumas subs~

tâncias específicas. Conseqüentemente, ocorre inten~

so metabolismo dessas substâncias nos frutos, para

assegurar a síntese de todos os aminoácidos necessá~

rios para a formação das proteínas.

Transporte -----...

Dessa forma, 1 molécula de glutamina assegura a

reciclagem de 1 molécula de oxoglutarato necessário
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reações, as duas enzimas também são conhecidas
como, respectivamente, transaminase de gluta
mato:oxaloacetato (GOT) e transaminase de

glutamato:piruvato (GPT). A maioria dos tecidos
vegetais apresentam alta atividade dessas enzimas.
As aminotransferases teriam o papel de dar se
qüência ao sistema GS/GOGA T, tendo em vista

que o glutamato é substrato de AspA Te AlaA T.
Também desempenham um papel importante nas
folhas de plantas com alguns dos tipos de meca

nismo C4•

Apesar de essas duas aminotransferases apresen
tarem baixa especificidade pelo substrato, elas são
enzimas distintas. Não é conhecida nenhuma ami

notransferase para a interconversão direta de aspar
tato e alanina, apenas aspartato e glutamato ou ala
nina e glutamato. Dessa forma, para o N de asparta
to ser transferido para alanina (ou vice-versa), é ne

cessário passar por glutamato. Na maioria dos casos,
os demais aminoácidos recebem seu N via transami

nação ou diretamente do glutamato ou de alanina e
aspartato.

Outras aminotransferases caracterizadas são as duas

envolvidas no processo de fotorrespiração (folhas de

plantas C3). Uma delas, a aminotransferase de
serina:glioxilato, catalisa reação irreversível:

Qualquer que seja a forma inicial do metabolismo de
asparagina, o N do grupo amida acaba sendo libera

do na forma de NH4 +. A partir desse ponto, o meta
bolismo segue a via GS/GOGA T:

No caso dos ureídos, os quatro átomos de N conti
dos na molécula são liberados um por um na forma

de NH4+:

Alantolna-+Ác.aJantóico~ ureidOgliCina"'1 Ureidoglicolato

COz + NH/ NH4+ ~2NH4 + + cOz
G1ioxilato

o destino metabólico do NH4 + assim formado segue
o mesmo caminho da assimilação de NH4 + descrito
para o metabolismo de asparagina.

AMINOTRANSFERASES

Após passar pelo sistema GS/GOGA T, o N se

gue o seu caminho na formação de outros aminoá
cidos, via reações de transaminação. As enzimas
envolvidas, as aminotransferases (ou transamina

ses), catalisam a reação geral entre um aminoáci
do e um 2-oxo ácido, sendo normalmente reversí
vel:
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e a outra, a aminotransferase de glutamato:glioxilato,

reação reversível:
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COOR

RI!

I .. _

cIIII
I
COOR

RI RI!

I I
cIfIII + c=o
I . I
COOR COOR

As duas aminotransferases mais bem estudadas

em plantas são a aminotransferase do aspartato

(AspA T) e a aminotransferase da alanina (AlaA T).
Justamente em função da reversibilidade dessas

r
r,



Fig. 4.7 Inter-relação entre as vias
de biossíntese dos 20 aminoácidos

protéicos e o metabolismo do carbo
no. Alanina (Ala)j arginina (Arg)j
aspartato (Asp)j asparagina (Asn)j
cisteína (Cys); fenilalanina (Phe);
glutamato (Glu)j glutamina (Gln)j
glicina (Gly)j histidina (His)j
isoleucina (Ile)j leucina (Leu)j lisi

na (Lys); metionina (Met)j prolina
(Pro)j serina (Ser)j treonina (Thr)j
tirosina (Tyr)j triptofano (Trp)j va
lina (VaI). om = omitina (aminoá
cido não-protéico).

Família do aspartato: treonina, lisina,
metionina, isoleucina e asparagina

A formação de asparagina bem como do aspartato
é intimamente relacionada com o metabolismo de

carbono, detalhado na Fig. 4.7. O caminho biossinté

tico dos demais aminoácidos dessa família, treonina,

lisina, metionina e isoleucina, está representado na Fig.

4.8. Detalhes dos passos entre treonina e isoleucina são

apresentados adiante, junto com a família do piruvato.

É conveniente dividir a biossíntese dos 20 aminoáci

dos protéicos em grupos ou "famílias" de acordo com

os caminhos metabólicos que se iniciam com determi

nados precursores comuns. Essa associação pode ser fa

cilmente verificada na Fig. 4.7. Os precursores em co

mum são o aspartato, piruvato, eritrose-4-fosfato, glu

tamato e fosfoglicerato. A regulação dessas vias envolve

mecanismos de retroinibição de enzimas alostéricas em

pontos-chave da via biossintética, geralmente no pri

meiro passo e nos pontos de bifurcação.

BlossíNTESE DE
AMINOÁCIDOS

Direta ou indiretamente, a transaminação é res

ponsável pela formação do grupo 2-amino de todos

os aminoácidos. O esqueleto de carbono é formado

a partir de precursores encontrados na glicólise, via

das pentoses-fosfato e ciclo de Krebs. Uma visão

global da origem do esqueleto de carbono dos 20

aminoácidos protéicos é dada no esquema a seguir

(Fig.4.7):
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A aminotransferase de serina:glioxilato é a mesma

enzima que catalisa a transaminação entre aspara

gina e glioxilato, já mencionado. Assim como

AspA Te AlaA T, essas outras aminotransferases não

apresentam alta especificidade pelos substratos, pa

recendo ser essa uma característica desse tipo de

enzima. Por exemplo, a aminotransferase da

serina:glioxilato pode usar ainda serina e piruvato
como substratos.

J
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L,L-2,6-diaminopimelato

+

Piperidina dicarboxilato

t

meso-2,6-diaminopimelato

+

t

Aspartil fosfato

+ Pimvato

ASPartat~semi_a1~
Homosserina Diidrodipicolinato

+Cisteína +y O-Fosfo!"mossenna

+
Homocisteina

Cistationina

Fig. 4.8 Biossíntese de lisina, treonina, isoleucina e metionina.

Em folhas, essa via biossintética está localizada no

cloroplasto, e a localização subcelular em outros te

cidos é desconhecida. A regulação dessa via é com

plexa em função do número de aminoácidos produ-

zidos; cada aminoácido regula a sua própria biossín

tese por retroinibição, e o primeiro passo catalisado

pela cinase do aspartato é também um ponto de con

trole (Fig. 4.9):

Aspartato

//'-----~~IIA~ ~1B ~lC I-~~~~,.
, . Id'd ', Aspartato seml-a elO',

/ ----, i ~ \" ",;' '1 2A 2B 31'- ---"'''' \" , " I
I I , I

, • \ I
: I Homossenna : I
I I J I\ \,. I I

\ \ 11\1 /"
'\ \ - __ , I, , 5,~ I I

.•.. ~~ •....•.. , ,
Treonina " / _./

\ •• -fi' -

114 1·-" '\ Llsma--
J I I,. / Metionina :

11 ' I, I, ,;,' ",'
Isoleucina - - - -' S-Adenosil-metionina

Fig. 4.9 Regulação da biossíntese dos aminoáci

dos da família do aspartato. Enzimas-chaves: 1

cinase do aspartato (3 isoenzimas: A - sensível à

treoninaj B e C - sensíveis à lisina)j 2. desidro

genase da homosserina (2 isoenzimas: A - sensí
vel à treonina, B - resistente à treonina) j 3.

sintase do diidropicolinatoj 4. desidratase da treo

ninaj 5. cistationina-')'-sintase. Obs.: as isoenzi

mas cinase do aspartato-A (lA) e desidrogenase

da homosserina-A (2A) são um só polipeptídeo

bifuncional, ou seja, com dois domínios, um para

atividade de cinase do aspartato e outro com ati

vidade de desidrogenase da homosserina, sendo

ambas as atividades inibidas por treonina .

•



Fig. 4.10 Biossíntese do triptofano, fenilalanina e tirosina (aminoácidos aromáticos).
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Dessa forma, cada aminoácido inibe a primeira en~

zima da ramificação específica da sua produção. A
isoleucina inibe a desidratase da treonina, a metioni~

na (ou seu derivado imediato, a S~adenosil~metio~

nina) age como repressor da cistationina~y~sintase e
a treonina inibe uma das duas isoenzimas da desidro~

genase da homosserina. A outra isoenzima da desidro~

genase da homosserina (insensível à treonina) as~

segura que a treonina não prejudique a síntese de

metionina. A lisina inibe a sintase do diidropicolinato,

a primeira enzima da ramificação que leva à sua sín~

tese. O primeiro passo comum para todos esses ami~

noácidos, mediado pela cinase do aspartato, é regu~

lado pela lisina e treonina. São conhecidas três iso~

enzimas, duas inibidas pela lisina e a outra pela treo~

nina. Embora esse mecanismo de controle pela as~

partato cinase evite que nem a lisina nem a treoni~

na prejudiquem a síntese da outra, é evidente que

lisina e treonina juntas prejudicam a síntese de

metionina. Isso é bem conhecido em plantas, pois o

k'k'
Antranilato

...........Ij
•...•.,II,I

I
\'-

cultivo de calos de arroz ou plântulas de cevada in

vitro com lisina e treonina juntas no meio de culti~

vo leva à forte inibição do crescimento. A inclusão

de me tio nina no meio elimina completamente essa

inibição.
A biossíntese de isoleucina será tratada junto com

a leucina, tendo em vista que seus passos metabóli
cos são idênticos.

Família dos aminoácidos aromáticos:

fenilalanina, tirosina e
triptofano

Os aminoácidos "aromáticos" fenilalanina, tirosi~

na e triptofano são sintetizados a partir de fosfoenol~

piruvato (PEP) e eritroseA~fosfato, intermediários,

respectivamente, da glicólise e do ciclo de Calvin e

da via das pentoses~fosfato. O caminho é bastante

longo e apenas alguns intermediários~chaves estão

incluídos no esquema (Fig. 4.10):

•
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H.C-CH.
I I

H.C CH-COOH'-./
NH

NHzCO-OP

Asp

~C;trulina
Arginossuccinato

tógenos, em função da importância desse caminho

metabólico na produção de metabólitos secundári

os (a partir de fenilalanina, principalmente), os

quais se acumulam nos tecidos das plantas nessas

condições.

Família do glutamato:
prolina, arginina e glutamina

A formação de glutamina a partir do glutamato

faz parte do processo de assimilação de NH4 +, já de
talhada.

A prolina pode ser sintetizada a partir de gluta

mato por duas vias paralelas, uma direta e a outra

via ornitina (Fig. 4.11). A principal diferença en

tre as duas vias está na acetilação dos intermediári~

os de uma delas. Pela via direta, após formação de

glutamato semi~aldeído, a molécula se transforma

numa estrutura cíclica (Ll' -pirolina~ 5 '~carboxilato),

H.C _CH.
I I

HC CH -COOH

'N7

Glutamina+C02+H20+2A TP ~ Carbamil fosfato

ATP,NADH NADPH

H20 "'-Glu semi-aldeído 4 Ll'-pirrolina-5' -carboxilato--

Ir~~ .--~ ~~~~~~e:) C!?--t 0 ~------------------t®
N-ACetil-Gr- (í ~N-Acetil-Glu semi-aldeído ~ N-Acetil-ornitina ~ Ornitina

ATP,NADH I,
I
\I
I
I,
\
\
\,

•..

A regulação da via biossintética em plantas não

é bem conhecida. A primeira enzima, a sintase do 3~

desoxi~arabino~heptulosonato (sintase do DHAP) apa

rentemente tem duas isoformas, uma inibida pelo

prefenato e arogenato, os precursores da fenilalani

na e tirosina. Apesar de duas rotas metabólicas para

a formação de fenilalanina e tirosina a partir do

prefenato, o caminho via arogenato parece ser o mais

importante para várias plantas na formação de tiro
sina e fenilalanina, onde inclusive esses dois ami

noácidos regulam sua própria biossíntese. Dessa for~

ma, a regulação no início da via pelos dois aminoá

cidos ocorre de forma indireta, via arogenato. A ação

do triptofano nesse mecanismo é menos conhecida.

Sabe~se que atua como inibidor da enzima sintase do

antranilato, a primeira enzima da ramificação que

leva à sua síntese. A primeira enzima da via, sintase

do DHAP (além de outras da via), é induzida por

diversos estresses, como injúria e infecções por pa-

CHO
I

CH.
I

CH.
I
CHl\IH.
I
COOH

-i
1: -
fic,

~

I

Fumarato

Fig. 4.11 Biossíntese de prolina e arginina.
1. cinase de 'Y~glutamil;2. desidrogenase do glutamato semi-aldeído; 3. redutase do P5C; 4. cinase do N-acetil-glutama
to; 5. aminotransferase da omitina .
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to (ácido) em Gaba (neutro) pode ter algum papel

na regulação do pH.

Um fenômeno semelhante ocorre na deficiência

de K+. Nesse caso são os aminoácidos ornitina e ar

ginina que são descarboxilados, levando à formação

de grande quantidade de putrescina e agmatina. Es

sas duas diaminas, em função da sua natureza básica,

ajudam a combater a acidificação do citossol provo

cada pela falta de K+, para equilibrar as cargas dos

ácidos orgânicos. Embora a putrescina e agmatina

sejam derivadas da ornitina e arginina, a putrescina

pode também ser formada a partir da descarboxilação

da citrulina ou, ainda, via agmatina:

precursora da prolina. A estrutura cíclica é formada

pela reação intramolecular (não-enzimática) dos

grupos amino e aldeído do glutamato semi-aldeído.

Na via dos derivados acetilados, a presença do gru

po acetilligado ao grupo 2-amino impede essa rea

ção interna, e uma estrutura aberta, a ornitina, é

formada. A ornitina pode ainda levar à formação da

estrutura cíclica da prolina após perda do grupo

amino por transaminação. A ornitina também é

precursora da arginina, formada após a introdução

de mais dois grupos amino, um a partir de carbamil

fosfato e o outro do aspartato.

A regulação da síntese dos aminoácidos dessa fa

mília foi pouco estudada. Sabe-se que a primeira en

zima da via da síntese da prolina, a sintetase de

Pirrolina-S-carboxilato, uma enzima bifuncional com

atividade de cinase de y-glutamil e desidrogenase do glu

tamato semi-aldeído, é inibida pela prolina. A argini

na inibe fortemente a primeira enzima da sua sínte

se, a cinase do N-acetil-glutamato.

A síntese de prolina tem uma importância especi

al em plantas, pois está estreitamente relacionada com

o potencial hídrico dos tecidos. Plantas em condições

de estresse hídrico ou salino apresentam elevados

teores de prolina em comparação com plantas em

condições normais. Esse fenômeno parece estar rela

cionado com um mecanismo de proteção contra a

falta de água, pois a prolina ajuda a baixar o potenci

al hídrico dos tecidos e, assim, reter a água. Não é por

acaso que a solubilidade da prolina é muito superior

(162 g/100 ml) à dos outros aminoácidos protéicos

(na faixa de <1 a 25 g/lOO ml). Embora as duas vias

de síntese de prolina sejam igualmente importantes

em condições normais, as evidências favorecem a via

direta do glutamato (sem acetilação) em condições
de estresse hídrico.

Há outras formas de estresse associadas a mudan

ças no metabolismo de aminoácidos dessa família. No

caso da hipóxia é comum o acúmulo de ácido gama

aminobutírico (Gaba), resultado da descarboxilação

de glutamato. Isso ocorre, por exemplo, em campos

alagados, onde o sistema radicular ou até a planta in

teira fica encharcada ou submersa, o que diminui a

disponibilidade de oxigênio. Como o pH da célula

baixa nessas condições, a transformação de glutama-

110 Metabolismo do Nitrogênio
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Família do piruvato:
leucina~ valina e alanina

A formação de alanina a partir de piruvato ocorre
diretamente pela transaminação, já abordada. Assim
como o Gaba, alanina é produzida em quantidades
elevadas em condições de hipóxia.

A biossíntese de leucina e valina inicia~se com

piruvato, segue alguns passos em comum antes da

bifurcação que leva à formação dos dois aminoáci~
dos (Fig. 4.12). Na mesma figura está representado
o caminho biossintético da isoleucina, que, embora
pertença à família do aspartato, é tratada aqui por
que os passos metabólicos, a partir do 2-oxogutarato,
não são apenas idênticos aos da valina, mas catali~

sados pelas mesmas enzimas. A regulação dessa via
metabólica é complexa e não foi totalmente

elucidada. A desidratase da treonina é inibida pela

isoleucina. A leucina inibe a primeira enzima come
tida à sua biossíntese, a sintase do 2-isopropilmalato.

Tanto a leucina como a valina inibem a primeira
enzima da seqüência de reações em comum, sintase

do acetolactato (Fig. 4.12, nQl); porém, na presença
dos dois aminoácidos, ocorre um efeito sinergístico,

no qual a inibição é maior do que a soma de cada
um isoladamente.

Família do 3..fosfoglicerato:
serina, glicina e cisteína

o agrupamento de serina, glicina e cisteína é fácil
justificar em função da proximidade metabólica des
ses aminoácidos, porém a definição do precursor é
difícil, pois, conforme o tecido da planta, o esquele
to de carbono pode ser derivado de 3-fosfoglicerato
(3PGA) ou ribulose bisfosfato (RuBP) (Fig. 4.13).

2-0xo-3-metilvalerato

NH, 1Desidrntase da.;onina
2-0xobutarato ~

1 ---. rPirovalo \
Aceto-hidroxibutarato I,

tNADPH "
.----.-..--.--- \

NADP+ ~
2,3-Diidroximetilvalerato "

----.-- ~ H20 fIII,
I,,,,,,,

I,
II

I,,,'

Piruvato

Piruvato~

"1,,-1
/" '>---1" , ....!._--t

: : Acetolactato
: :NADPH

i NADP+:1-----------·----·- 2
: 2,3-Diidroxi-isovalerato

\ H,O ~ -- 3
: 2-Oxoisovalerato
I _

, ,,/'-:YI li'
I 11
I I
I II', ,I I
I I
I I
, I
, I, '
\ \
\ \\'..

~~------------------

Fig. 4.12 Biossíntese de valina, leucina e isoleucina. As enzimas das reações 1 a 4 são as mesmas para os dois caminhos
biossintéticos .
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Fig. 4.14 Assimilação do enxofre. As

duas hipóteses para a redução de sulfa

to (S04Z-) até sulfeto (SZ-) estão des
tacadas por cores diferentes .

+ Acetato

aminoácido que menos chamou atenção dos pesqui

sadores e, portanto, quase não existem trabalhos a

respeito da biossíntese desse aminoácido em plantas.
Por analogia com o caminho elucidado em bactéri

as, a histidina está indicada na Fig. 4.7 como sendo
derivada de ribose-5-P.

I

./?I
l/I~ CH2

••. tHNH2
I
COOH

o
I

CH2

I
CHNH2
I
COOH

OH
I

CH2

I
CHNH2
I
COOH

RuBP ~ P-Glicolato ~ Glicolato •• Glioxilato

3PGA ~ P-Hidroxi-piruvato •

(Metionina)

Fig. 4.13 Biossíntese de glicina, serina e cisteína.

Família da rihose ..5..fosfato:
histidina

+S
I
CoA

A histidina é um caso à parte pelo fato de seu
metabolismo ser isolado dos demais aminoácidos e

não pertencer a nenhuma "família". A histidina é o
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ASSIMILAÇÃO DO ENXOFRE

°metabolismo do enxofre em plantas tem os ami

noácidos cisteína e metionina como peças fundamen

tais, o que justifica a abordagem da sua assimilação nes

te capítulo. Além disso, a assimilação do enxofre se

gue um caminho muito parecido ao daquele do NO) -.
A planta retira o enxofre do ambiente na forma

de sulfato (SOl-). Esse íon é absorvido pela raiz por
transporte ativo mediado por uma proteína transpor

tadora e o processo envolve o co-transporte de três

pró tons para cada molécula de SOl-o 5ua redução
e assimilação ocorrem nos plastídeos da raiz e clo

roplastos da folha, após transporte via xilema até a

parte aérea. Dentro da organela, o 50l- é reduzido
para sulfeto (SZ-) numa seqüência de reações envol

vendo A TP e ferredoxina, embora alguns detalhes

dessa redução sejam controversos (Fig. 4.14). A se

qüência se inicia com a "ativação" do 50/- por

A TP, formando APS, e o 50/- é reduzido em se
guida ao 52- por um caminho ainda não esclareci

do. Existem duas hipóteses: pela primeira, o SO/
é transferido para um carregador ao qual permane

ce ligado até sua redução e liberação como 52-; pela

segunda, o 50/- de AP5 é reduzido e liberado como

sulfito (50/-), sendo o 50/- livre reduzido a 52-.

Finalmente, o 52- (ou o 52- ligado ao carregador)

junta-se com uma molécula de serina para formar

cisteína. Normalmente não há acumulo de cisteína,

pois ela é rapidamente utilizada na biossíntese de

Metabolismo do Nitrogênio 113

metionina ou transformada em glutationa (um tripep

tídeo composto de glutamato+cisteína +glicina).
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CAPÍTULO
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COz + HzO ~ [CHzO]n + °z
Cloroflla Carboidrato

Através do fluxo de energia solar, canalizado pela

fotossíntese, compostos com baixo nível de energia
são convertidos em compostos orgânicos ricos em
energia, como os carboidratos. A energia é armaze~

custa de um influxo constante de energia a partir do
meio ambiente.

Os organismos não-fotossintetizantes (heterotró

ficos), como os animais, fungos e bactérias, são de~

pendentes de moléculas orgânicas pré-formadas, ob
tidas através da alimentação ou absorção, para o su

primento de suas demandas permanentes de energia

e de matérias-primas. A degradação de moléculas

orgânicas ricas em energia, através da fermentação ou

respiração aeróbia, é responsável pela liberação da
energia utilizada por esses organismos (Fig. 5.1).

A atividade fotossintética das plantas, das algas e

de algumas bactérias promove a conversão e o arma~

zenamento da energia solar em moléculas orgânicas
ricas em energia, a partir de moléculas inorgânicas

simples, como o COz e a HzO. Somente esses orga
nismos são capazes de transformar energia luminosa

em energia química, aumentando assim a energia li
vre disponível para os seres vivos como um todo. A

reação global da fotossíntese (excetuando-se as bac~

térias fotossintetizantes) pode ser representada da

seguinte forma:

o QUE MOVE A VIDA?

A fonte universal de energia da biosfera é o sol.

Com exceção das bactérias químio~autotróficas, toda

a vida em nosso planeta é direta ou indiretamente

dependente da fotossíntese dos organismos clorofi

lados. Até mesmo as fontes de energia que movi~
mentam as máquinas do nosso cotidiano, tais como

o petróleo, o gás natural e o carvão mineral, são pro~

dutos da fotossíntese realizada por organismos que
viveram milhões de anos atrás.

Os organismos vivos são sistemas organizados, em

permanente estado de não~equilíbrio termodinâmi

co. A manutenção dessa condição, ou seja, da vida,
exige a entrada de um fluxo contínuo de energia li

vre. Em geral, os processos naturais são espontâne

os. De acordo com a segunda lei da Termodinâmi

ca, os processos espontâneos tendem a ir de uma

condição de alta energia para uma condição de bai
xa energia, dissipando energia térmica durante o

processo, até que a condição de equilíbrio seja al
cançada. Assim, todos os sistemas tendem a se de

sorganizar, a se tornar cada vez mais caóticos. Isso

significa que a degradação e a desorganização são
processos espontâneos nas células, nos ecossistemas,

no Universo, e que a organização dos sistemas bio
lógicos encontra-se permanentemente ameaçada. A

manutenção da organização, o crescimento e a cons

trução de estruturas complexas só podem ocorrer à
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Alto
Fotossíntese Respiração

Alto

Baixo

Fig. 5.1 Respiração e fotossíntese são processos biológicos de conversão de energia com vetares termodinamicamente
opostos.

FOTOSSÍNTESE: UM PROCESSO DE

OXIDAÇÃO ..REDUÇÃO

As reações de oxidação e redução são de funda,
mental importância para que possamos compreender
os mecanismos fotossintéticos. A reação primária da
fotossíntese, por exemplo, é uma reação de transfe,
rência de elétrons entre uma forma especial de clo,
rofila e uma molécula receptora específica (Fig. 5.2).
Ao receberem luz, os elétrons das moléculas de elo,

rofila são excitados. De modo específico, as molécu,
Ias especiais de clorofila, localizadas no coração do

A simplicidade da equação global da fotossíntese
[1] não reflete a grande complexidade do processo
fotossintético que envolve numerosas reações de con,
versão de energia e bioquímicas. Tanto a fotossínte,
se quanto a respiração celular são constituídas por um
conjunto de reações de redução e oxidação seqüenci,
ais - reações redox. A redução é a transferência de um
elétron (e-) ou de um elétron junto com um próton
(H+) de uma molécula doadora (D) para uma molé,
cula receptara (R). Diz,se que a molécula doadora foi
oxidada e que a molécula receptora foi reduzida, o que
pode ser representado da seguinte forma:

[2]

[3]

D + R~ D+ + R-

nada nas ligações químicas das moléculas dos carboi,
dratos.

Nos cloroplastos, presentes em todas as células
fotossintetizantes eucarióticas, a energia radiante
absorvida pelos pigmentos fotossintéticos é utiliza,
da para converter CO2 e água em carboidratos e
outras moléculas orgânicas. A fotossíntese transfor,
ma moléculas oxidadas, com baixo conteúdo de

energia, em moléculas com elevado poder redutor
e conteúdo de energia. Nesse processo, a luz impul,
siona elétrons para níveis mais elevados de energia,
caracterizando,se aí um processo termodinâmico
não,espontâneo. O oxigênio liberado para a atmos,

fera nada mais é do que um subproduto das reações
fotossintéticas. As mitocôndrias, presentes em to,
das as células eucarióticas, degradam os carboidra,
tos, transferindo a energia anteriormente armazena,
da nas ligações de carbono para moléculas de ATP.
O processo de respiração celular consome oxigênio
e, ao produzir CO2 e água, completa o ciclo. Com,
postos ricos em energia dão origem a moléculas com
baixo conteúdo de energia. A respiração é, assim,
um processo termodinamicamente espontâneo. Em
cada transformação, parte da energia é dissipada
para o ambiente na forma de calor. Assim, o fluxo

de energia biológica tem um sentido único, só po,
dendo ter continuidade se houver influxo perma,
nente de energia solar (Fig. 5.1).

, -
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[5]Luz) Oz + 4H+ + 4e-
clorofila

FOTOssíNTESE: UM PROCESSO
EM DUAS ETAPAS

Fotossíntese NÃO geradora de O2
CENTRO DE REAÇÃO

Com a oxidação da água, promovida pela luz, além

da liberação de Oz e de elétrons, há um acúmulo da

H+ no interior dos cloroplastos. Conforme veremos.
adiante, o gradiente de concentração de H + formado

no interior de cloroplastos constitui a força motriz

para a síntese das ligações de alta energia do A TP.

As bactérias que utilizam o HzS como fonte redu

tora produzem o enxofre elementar como produto da

fotossíntese. Já os organismos que utilizam a água

como fonte redutora geram o Oz que é liberado para
a atmosfera:

Já no início do século XX, mais precisamente em

1905, um pesquisador inglês chamado Blackman,

interpretando os seus resultados experimentais, con

cluiu que a fotossíntese é um processo que se dá em[4]

CARREADÓRES
DE

ELÉTRONS

Fotossíntese geradora de O2
CENTRO DE REAÇÃO

Luz
?

Bacteriodorofila
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ATPe NADPH

t

processo fotossintético (centros de reação - CR),

ejetam elétrons ao serem excitadas pela luz. T omam

se, assim, oxidadas, e as moléculas receptoras tomam

se reduzidas. Na seqüência, os elétrons são transferi

dos para os carreadores do processo fotoquímico, ge

rando energia química. É importante destacar que as

moléculas de clorofila dos CR oxidadas pela luz são
imediatamente reduzidas, tendo a sua neutralidade

restaurada e permitindo que o processo se repita de

modo cíclico. Na maioria dos organismos fotossinte

tizantes (cianobactérias, algas e plantas), a molécula

doadora de elétrons para a clorofila especial do CR é

a água, através de um processo de fotoxidação. En

tretanto, as bactérias fotossintetizantes primitivas,

anaeróbias, utilizam vários outros compostos como

fontes de elétrons (Hz, HzS, moléculas orgânicas etc.)

para a restauração da neutralidade da clorofila espe

cial dos CRs, e não a água, conforme exemplificado

na Fig. 5.2 e na seguinte equação:

Fotoxidação da H20

Cianobactérias, algas,
plantas

Fotoxidação da H2S

Bactérias fotossintetizantes

sulfurosas

Fig. 5.2 A reação primária da fotossíntese é uma reação de oxirredução entre moléculas especiais de clorofila a (CLa) ou
bacterioclorofila a (BCLa) e moléculas receptoras de elétrons (R) que, na seqüência, transferem os elétrons excitados
para outros carreadores. Nos organismos fotossintetizantes geradores de Oz (cianobactérias, algas e plantas), a molécula
doadora de elétrons para a restauração da neutralidade das clorofilas especiais é a água. Mas, nas bactérias fotossinteti
zantes anaerõbias, os doadores de elétrons podem ser diferentes moléculas orgânicas ou inorgânicas, como o H2S .

•
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duas etapas interdependentes. As reações responsá~

veis pela transformação da energia solar em energia

química integram a etapa fotoquímica da fotossíntese,

também conhecida como reações dependentes de luz.

Durante a etapa fotoquímica, a energia luminosa

absorvida pelos pigmentos fotossintéticos é conver~

tida em A TP e NADPH (poder redutor). A etapa se~

guinte é constituída pelas reações enzimáticas de fi~

xação do COz e síntese de carboidratos (etapa bioquí~

mica). A etapa bioquímica da fotossíntese é movida

pelo A TP e pelo poder redutor gerados durante o

processo fotoquímico (Fig. 5.3).

Os diferentes carboidratos gerados na fotossínte~

se, juntamente com o NO] -, NH4 + e outros sais inor~

gânicos absorvidos do solo, são matérias~primas para

a biossíntese de uma gama enorme de moléculas or~

gânicas essenciais (aminoácidos, lipídios, pigmentos,

celulose, proteínas, ácidos nucléicos, hormônios etc.),

que irão compor a estrutura e o metabolismo, resul~
tando no crescimento e no desenvolvimento dos or~

ganismos fotossintetizantes (Fig. 5.4).

Convém destacar que as denominações "reações

não~dependentes de luz" ou "reações no escuro" para

a etapa bioquímica da fotossíntese, freqüentemente

encontradas em muitos textos, são muito mais uma

decorrência do tratamento experimental dado à fo~

tossíntese do que uma realidade biológica. Em con~

Fotossíntese 117

dições naturais, não há etapa bioquímica da fotossín~

tese, ou seja, assimilação de COz, sem a presença de

luz. Além da necessidade de A TP e NADPH para a

realização das reações enzimáticas, a luz é fundamen~

tal para a ativação de enzimas centrais do ciclo de

redução do COZo

A forossíntese se processa simultaneamente em

inúmeros níveis de organização, abrangendo desde

planta como um todo (p. ex., área total de intercep~

tação da luz solar) a eventos que ocorrem numa es~

cala de nanômetros (10-9 m; p. ex., membranas dos

cloroplastos); de eventos que ocorrem numa escala

de tempo compreensível para os sentidos humanos (p.

ex., acúmulo de biomassa) a processos que ocorrem

em bilionésimos de segundo (fluxo fotossintético de

elétrons). A compreensão do processo fotossintético

depende, portanto, de pesquisas que focalizam dife~

rentes níveis de organização das plantas, do molecu~

lar ao organismo como um todo e da integração en~

tre pesquisadores de diferentes áreas da biologia, físi~

ca, química, matemática e da engenharia.

A fotossíntese, um processo essencial para a vida no

planeta, para a sobrevivência e qualidade de vida hu~

mana, tem desafiado a ciência e gerado milhares de

trabalhos científicos. O volume de informações e a

compreensão do processo fotos sintético vêm crescen~

do velozmente. O caminho que tem sido trilhado pela

Fig. 5.3 A fotossíntese é um processo complexo que ocorre em duas etapas interdependentes. Na etapa fotoquímica, a
energia dos fótons de luz é transformada em ATP e NADPH nas membranas dos tilacóides. Essas moléculas ricas em

energia são necessárias para colocar em movimento as reações bioquímicas que transformam o CO2 em carboidratos no
estroma dos cloroplastos.
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que os conceitos e modelos sobre a fotossíntese serão

apresentados neste texto de uma maneira objetiva, di,

dática, sem destaque para as contradições, esforços e

dificuldades encontradas ao longo do caminho.

O presente capítulo encontra,se subdividido em

quatro grandes seções: a primeira descreverá a estru,

~I.'"NO;, NH:

PODER REDUTOR ~ ••••• 50;
(F"MdoxiM, NAOH, NAOPH) •

CARBOIDRAT05

-~

ADP+Pi

~ NADPH

". reduzido

Fotoquímica. t:l. mmm:ra

Transferência de
energia de excitação

eletrOnica

Pigmentos
clorofilas, carotenóides

NADP+ ,.

oxidado ~
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Fig. 5.4 Principais etapas da fotossíntese e sua relação com a geração de biomassa vegetal. O esquema caracteriza, de

modo simplificado e genérico, a conversão de energia luminosa em energia eletroquímica, a interação entre as etapas

fotoquímica e bioquímica, bem como a relação entre a fotossíntese, o metabolismo e o crescimento das plantas. (Lawlor,
1987, modificado.)

ciência para compreender a fotossíntese, em todas as

suas dimensões, tem sido pontuado por incertezas,

polêmicas, problemas técnicos, hipóteses e teorias equi,
vocadas, como ocorre em todas as áreas do conheci,

mento humano. Mas também tem produzido fabulo,

sos saltos no conhecimento. Há, portanto, a ressaltar
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tura anatômica e estrutural da fotossíntese; a segun~
da abordará a conversão da energia da luz em ener~

gia química (etapa fotoquímica); a terceira tratará
do metabolismo fotossintético do carbono (ciclos

C3, C4 e MAC); e a última abordará os principais
aspectos ecofisiológicos associados ao processo
fotossintético.

ESTRUTURA DA MÁQUINA
FOTOS SINTÉTICA

Os componentes estruturais da fotossíntese for~
mam uma hierarquia com diferentes níveis de orga~

nização, de dimensões e complexidade diferentes, que
funcionam de modo cooperativo e integrado ao meio
ambiente (Fig. 5.5). Nessa discussão, vamos nos li~
mitar a examinar alguns aspectos estruturais relevan~
tes para a compreensão da dinâmica da fotossíntese

nas plantas, bem como a sua interação com fatores
ambientais importantes. Faremos um breve comen~

tário sobre a estrutura foliar, sob o ponto de vista fun~
cional, e sobre alguns aspectos ultra~estruturais dos
cloroplastos.

As folhas

As células das algas e bactérias fotossintetizantes

realizam todas as funções fisiológicas indispensáveis
para a manutenção e crescimento do organismo. Vi~
vendo em ambiente aquoso ou úmido, além da fo~
tossíntese, essas células absorvem nutrientes, reali~

zam trocas gasosas e controlam o próprio equilíbrio
hídrico. Ao invadirem e colonizarem o ambiente ter~

restre, os organismos fotossintetizantes pluricelula~
res foram pressionados a desenvolver estruturas e

órgão diferentes que possibilitassem enfrentar os
novos desafios impostos para a sua sobrevivência,
tais como:

1. A absorção de água e nutrientes do reservató~
rio do solo.

2. A interceptação de luz e trocas gasosas eficien~
tes com a atmosfera, principalmente para a aqui~
sição do COZo

3. Um sistema de transporte que permitisse a cir~
culação da água e dos nutrientes absorvidos do
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NíVEIS DE ORGANIZAÇÃO DO
PROCESSO FOTOSSINTÉTICO

Fig. 5.5 Os componentes estruturais da fotossíntese orga
nizam-se em diferentes níveis. A fotossíntese envolve desde

estruturas e processos de dimensão molecular (enzimas,

complexos protéicos) até a planta individual integrada a

determinada comunidade vegetal (interceptação da radi~

ação fotossinteticamente ativa).

solo, bem como a exportação e a circulação das
moléculas orgânicas geradas na fotossíntese no
organismo como um todo.

4. A conservação da água no interior dos tecidos
através da impermeabilização de suas superfí~
cies externas.

O processo evolutivo das folhas, como órgãos fo~
tossintéticos, além de incorporar as funções descri~
tas nos itens 2 e 3 supracitados, teve de contemplar,
necessária e simultaneamente, mecanismos eficien~

tes de conservação da água nos tecidos foliares (item
4). A água é o principal componente de todas as cé~

•



Fig. 5.6 Esquema de corte transversal de uma folha típica de espécie C4 mostrando a sua estrutura anatômica e as trocas
gasosas que influenciam a fotossíntese e o balanço hídrico das plantas. °gás dióxido de carbono (COz) e o vapor d'água
(HzOv) difundem-se, através da abertura dos estômatos, em sentidos opostos.

Cloroplastos

Epiderme superior

_._._~ Vapor d'água

Grande parte do dilema entre a maximização da

aquisição de COz e a minimização da perda de água

pelos tecidos foliares convergiu para a evolução de

minúsculas estruturas porosas denominadas estôma

tos (Fig. 5.7). Estes últimos contêm poros que permi

tem a comunicação entre os espaços aéreos intrafoli

ares e a atmosfera externa. As superfícies foliares,

especialmente a epiderme inferior, são dotadas de

milhares de estômatos cuja distribuição e quantida

de dependem da espécie e das condições ambientais.

Os estômatos têm uma alta capacidade difusiva,

o que permite uma intensa troca de gases entre os

espaços aéreos intrafoliares e o meio ambiente. O

grau de abertura dos estômatos, entretanto, é carac

terizado por uma extraordinária versatilidade e por

um fino controle em função das condições hídricas

da planta, de fatores internos e ambientais. O poro

estomático é margeado por um par de células espe

ciais denominadas células guardas (Fig. 5.7). Na

maior parte dos casos, as células guardas são circun

dadas por células epidérmicas especializadas e dife

renciadas chamadas de células subsidiárias. O poro

estomático, juntamente com as células guardas e

Cutfcula

Floema

------. Dióxido de carbono (C02)

Célula

Guarda
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lulas, preenchendo os espaços intercelulares e capi

lares das paredes celulares. A evolução e o funcio

namento foliar sempre estiveram, portanto, pressi

onados por duas demandas essenciais e contraditó

rias: a maximização da capacidade de absorver luz e

o COz a partir da atmosfera, e a capacidade de con

servar água nos tecidos numa atmosfera extrema
mente dessecante.

Uma folha típica de uma dicotiledônea é recober

ta com uma ePiderme superior e outra inferior, imper

meabilizadas em suas faces externas pela cutícula, o

que minimiza a perda de água (Fig. 5.6). Os tecidos
fotossintéticos localizam-se entre as duas camadas

epidérmicas, podendo organizar-se em camadas colu

nares, geralmente formadas por uma a três camadas

de células, denominadas de parênquima paliçádico, e

em camadas de células, com formato irregular, que se

dispõem deixando enormes espaços aéreos entre si,

denominadas de parênquima lacunoso. O parênquima

paliçádico, localizado junto à superfície superior das

folhas, geralmente apresenta células com maior nú

mero de cloroplastos do que as células do parênqui
ma lacunoso.
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Fig. 5.7 (a) Epiderme de Catharathus roseus mostrando vários estômatos (lOX)j (b) detalhe de um estômato evidenci

ando a presença de cloroplastos nas células guarda (20X); (c) epiderme abaxial de Gomidesia specrabilis, vista em micros

copia eletrônica de varredura, com estômatos em destaque (2.000X). (Fotografias a e b gentilmente cedidas pelo Depar

tamento de Botânica da UFRRJ; fotografia c gentilmente cedida pela Profª Doria M. S. Gomes.)

células subsidiárias, é conhecido como complexo

estomático. As células guardas funcionam como vál

vulas hidráulicas. As variações no seu volume são

responsáveis pelo controle do grau de abertura dos

ostíolos. O grau de abertura, por sua vez, influencia

decisivamente a difusão do COz para o interior dos

espaços aéreos foliares e a perda de água, na forma

de vapor, para a atmosfera (fenômeno da transpira

ção). Uma perda de água por transpiração maior do

que a capacidade de absorção pelas raízes gera um

processo de desidratação (estresse hídrico), que nor

malmente é controlado pela imediata redução do

grau de abertura dos estômatos.

A arquitetura e o ângulo de inserção das folhas nas

plantas superiores são especialmente adequados para

otimizar a interceptação de luz. A elevada área super

ficial por unidade de volume, inerente à sua fina es

trutura laminar, também contribui para o aumento

da absorção de COz' As propriedades ópticas das fo

lhas são extraordinárias: normalmente, as células epi

dérmicas focalizam a luz; as células paliçádicas cana

lizam a luz; e os espaços intercelulares do parênqui

ma lacunoso dispersam intensamente a luz, o que

aumenta a probabilidade de absorção da luz intercep

tada. Novas e sofisticadas técnicas experimentais

possibilitam, agora, examinar como as variações na

anatomia foliar podem aumentar a performance fotos

sintética de uma grande variedade de espécies e em

diferentes condições ambientais (Vogelman et al.,
1996).

A estrutura, o formato e a distribuição das células

nas folhas são características geneticamente determi

nadas, mas, dentro de limites, podem ocorrer varia

ções que representam ajustes ao meio ambiente. O

grau de plasticidade desses ajustes varia de espécie

para espécie, compreendendo adaptações de longo e

curto prazos. Para exemplificar, podemos destacar que

existem diferenças anatômicas, ultra-estruturais e

bioquímicas entre as folhas de uma mesma espécie

crescidas sob sol pleno e sob intenso sombreamento.

Anatomicamente, as folhas crescidas sob iluminação

intensa são mais grossas, geralmente têm uma área

superficial menor, possuem células paliçádicas mais

longas e camadas adicionais de células de parênqui

ma paliçádico.

Os cloroplastos

Os cloroplastos são organelas que se autoduplicam,

contendo genoma próprio que codifica parte de suas

proteínas específicas. São organelas que se diferenci

am a partir de pequenos proplastídeos presentes nas

•
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Fig. 5.8 (A) Esquema da ultra-estrutura de um cloroplasto mostrando a organização do seu sistema de membranas. As

membranas internas são denominadas tilacóides, apresentando regiões empilhadas (tilacóides dos grana) e não empilhadas

(rilacóides do esrroma); (B) eletromicrografia de transmissão de cloroplastos evidenciando a sua ultra-estrutura (37 .500X).

(Fotografia gentilmente cedida pela Profª Maria Emília M. Estellita.)

B

A

A microscopia eletrônica revelou a estrutura fina
dos cloroplastos com um nível máximo de resolu
ção de 0,2 nm (Fig. 5.8a). O envelope que define os
limites do cloroplasto é constituído por uma dupla
membrana, que circunda um complexo sistema in
terno de membranas, e por uma matriz fluida, que
preenche os espaços internos dos cloroplastos, de
nominada de estroma. A membrana mais externa do

envelope, em contato com o citoplasma, permite a

passagem livre de muitos substratos, enquanto a
membrana mais interna, em contato com o estro-

Grânulo
de amido

células meristemáticas. Nas plantas superiores, a di
ferenciação de cloroplastos, a partir dos proplastídeos,
só ocorre em presença de luz. Os genes que contro
lam o desenvolvimento e o funcionamento dos clo

roplastos localizam-se não só no interior do cloroplas
to, mas também no núcleo. Assim, a expressão dos
genes dos cloroplastos precisa ser coordenada com a
expressão dos genes nucleares em todas as fases do
crescimento e desenvolvimento, fazendo parte do
processo global de desenvolvimento da planta regu
lado pela luz.



ma, é extremamente seletiva, permitindo o trans
porte de alguns solutos através de um sistema espe
cial de proteínas denominadas transportadoras. De
modo geral, o sistema interno de membranas é di
vidido em duas áreas: a de membranas duplas com
formato de vesículas achatadas e empilhadas, que
são denominadas tilacóides dos grana, e uma outra
constituída de membranas duplas simples que fazem
múltiplas conexões entre os grana, chamadas de ti

lacóides do estroma (Fig. 5.8b). Um conjunto de ti
lacóides empilhados recebe o nome de granum (plu
ral: grana). As vesículas dos tilacóides dos grana são
sacos empilhados que se comunicam através de co
nexões com outras membranas. Em seu conjunto, o
complexo de membranas dos tilacóides parece cons
tituir um sistema único interconectado por um lú
men contínuo, uma característica importante para
o transporte de elétrons e para a síntese de ATP. O
estroma abriga as enzimas, co-fatores e substratos da
etapa bioquímica da fotossíntese e de inúmeras ou
tras vias metabólicas que operam no interior dos clo
roplastos.

A intensidade luminosa do ambiente afeta a ultra

estrutura dos cloroplastos. O grau de empilhamento
aumenta a quantidade de membranas de tilacóides em

um dado volume do cloroplasto. As folhas de plantas
mantidas sob sombreamento intenso têm mais tila

cóides empilhados, ou seja, um conjunto de grana

maior e mais desenvolvido do que as folhas crescidas
sob sol pleno.

A CONVERSÃO DA LUZ EM

ENERGIA QUíMICA

Luz: a energia que impulsiona a
fotossíntese
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cas sobre o meio ambiente. Através de diferentes sen

sares (moléculas especiais denominadas pigmentos),
as plantas são capazesde perceber a qualidade e quan
tidade da radiação.

A NATUREZA FÍSICA DA LUZ
O sol emite continuamente para o espaço radia

ção eletromagnética. A luz corresponde a uma peque
na faixa de energia do espectro eletromagnético contí
nuo da radiação solar, responsável pelo fenômeno
fisiológico da visão (Fig. 5.9). A luz compreende,

portanto, os comprimentos de onda do espectro ele
tromagnético que podem sensibilizar os nossos pig
mentos visuais. Como toda onda eletromagnética, a

luz tem um comportamento duplo, assumindo propri
edades ondulatórias, ao se propagar no espaço, e um
comportamento de partículas discretas, ao ser emiti
da ou absorvida por um corpo.

A luz como um fenômeno ondulatório
Quando se propaga no espaço, a energia radian

te tem características ondulatórias, apresentando

mudanças repetidas e regulares em suas proprieda

des elétricas e magnéticas. Cada tipo de radiação
pode ser caracterizada pelo comprimento de onda 

distância entre dois picos sucessivos de uma mesma

onda - ou pela freqüência - número de vezes que a

mesma fase ou ciclo passa por um ponto no espaço
por segundo (Fig. 5.9). O comprimento de onda é
representado pela letra grega lambda (À). Normal
mente, a faixa de comprimentos de onda de interesse
biológico é expressa em unidades de nanômetro
(1 nm = 10-9 m). A freqüência é representada pela
letra grega ni (11), tendo uma relação inversa com o
comprimento de onda, que pode ser representada da
seguinte forma:

onde c é a velocidade da luz (3 X 108 ~ S-I), cons

tante para todas as ondas eletromagnéticas que se
propagam no vácuo.

Num extremo do espectro eletromagnético, en
contram-se os raios gama e os raios X, que têm com
primentos de onda muito curtos (inferiores a 10-11 m),

A energia solar contempla duas necessidades im
portantes dos seres vivos: energia e informação. A ne
cessidade energética é suprida pela fotossíntese. As
plantas, sendo organismos sésseis, desenvolveram a

capacidade de monitorar as mudanças ambientais e
de ajustar o seu metabolismo e o seu desenvolvimen

to ao ambiente em contínua modificação. A radia
ção, principalmente a luz, fornece informações críti-

v = c/À [6]
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A luz como uma corrente de partículas
Ao interagir com a matéria (por emissão ou por

absorção), a luz se comporta como se a sua energia

fosse constituída por pacotes discretos de energia,

apresentando propriedades que só puderam ser ex

plicadas a partir da Teoria Quântica enunciada por

Max Planck (1900), posteriormente ampliada por

Einstein, em 1905. As unidades ou pacotes de ener

gia da luz são denominados [átom. A energia carre

gada por um fóton é chamada de quantum (plural =
quanta).

Planck demonstrou que a energia contida num

fóton, ou seja, a energia quântica (Eq), está relado-

O físico inglês Isaac Newton (1642-1727) de

monstrou que a luz pode ser decomposta num espec
tro de cores, semelhante ao do arco-íris, ao atraves

sar um prisma. A porção visível do espectro varia do
violeta (380 nm) ao vermelho extremo (740 nm).

Além desses limites, a radiação é invisível para os

seres humanos, podendo, entretanto, afetar vários

processos fisiológicos das plantas, principalmente

como sinais ambientais. Isso significa que as plantas

são capazes de detectar e transformar em informação

bioquímica radiações que não podemos enxergar. Por

outro lado, algumas bactérias fotossintetizantes pri

mitivas, anaeróbias, são capazes de captar radiações
não-visíveis na banda do infravermelho (740 a 870

nm) e realizar a fotos::;íntese numa condição que, para

nós, é de escuridão.

Luz Visível

Ondas longas

106~

10

U,tra-l
violeta

t

Infravermeiho

Cor ComprimentoComprimento de OndaEnergia (kJmol-I)
de Onda (nm)
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Fig. 5.9 O espectro eletromagnético. A radiação visível
(luz) representa uma fração muito pequena do espectro
eletromagnética emitido pelo sol.

e, no outro, as ondas longas, como as de rádio, que

são da ordem de 1 a 104cm (Fig. 5.9). Os comprimen

tos de onda de maior importância para os processos

fotobiológicos situam-se em três bandas distintas,

intermediárias, denominadas: ultravioleta (UV), visí

vel (luz) e infravermelho (Tabela 5.1).



nada com o comprimento de onda e a freqüência de

acordo com a seguinte equação:

onde h é uma constante de proporcionalidade, cha

mada constante de Planck. O valor de h é 6,62 X

10-34 J s. Tal relação implica que a energia quântica

de uma dada radiação é inversamente proporcio

nal ao seu comprimento de onda e diretamente pro

porcional à sua freqüência. A equação [7] possibi

lita o cálculo da energia do fóton de qualquer com

primento de onda (Tabela 5.1). O símbolo hv tem

sido utilizado para representar o fóton em figuras e

esquemas.

Esses conceitos físicos permitem compreender o

efeito das radiações sobre os organismos vivos. Com

primentos de onda muito curtos, tais como os conti

dos, por exemplo, nas bandas UV-C e UV-B, são

extremamente prejudiciais aos seres vivos. A energia

dos seus fótons é tão elevada que, ao atingirem as

moléculas orgânicas das células, arrancam elétrons de

sua estrutura, ionizando-as e, conseqüentemente,

comprometendo, de modo irreversível, a sua estrutura

e função. Os fótons de comprimentos de onda mais

longos, na faixa do infravermelho, têm um baixo ní

vel energético. Ao serem absorvidos, alteram tão-so

mente a energia cinética das moléculas como um

todo, o que promove uma elevação de temperatura.

Já os fótons na faixa do visível possuem um nível

energético suficiente para excitar elétrons entre os

orbitais eletrônicos das moléculas que os absorvem,

podendo assim promover reações químicas (reações

fotoquímicas). Ao ser absorvida por moléculas espe

ciais (fotorreceptores ou pigmentos), a energia dos fá

tons de luz é transformada em energia de excitação ele

trônica, que pode, então, ser canalizada para reações

bioquímicas.

Em síntese, a radiação UV promove a ionização de

moléculas. Dependendo do comprimento de onda, da

quantidade de fótons e do tempo de exposição, a ra

diação UV pode matar, lesar ou promover mutações

nos organismos vivos. Radiações na banda do visível

são responsáveis pela maior parte dos fenômenos

fotobiológicos em plantas e animais. Já os compri

mentos de onda na faixa do infravermelho são impor-

I
I
J

,

Eq = hc/"- = hv [7]
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tantes por aqueceram a superfície da terra. A tempe

ratura influencia profundamente a velocidade dos

processos bioquímicos e, conseqüentemente, a velo
cidade do crescimento e desenvolvimento dos seres

ViVOS.

Luz e pigmentos: absorção e destino da
energia de excitação eletrônica

A ação fotoquímica e fotobiológica da luz obede

ce a dois princípios fundamentais. O primeiro prin

cípio, conhecido como princípio de Gotthaus-Draper,

afirma que a luz só tem atividade fotoquímica se for

absorvida. Assim, todo processo fotobiológico envol

ve, necessariamente, moléculas especiais denomina

das fotorreceptores ou pigmentos, responsáveis pela

absorção de determinados comprimentos de onda da

luz. Os pigmentos podem, portanto, funcionar ou
como sensores, ou como moléculas transdutoras de

energia, como ocorre na fotossíntese, servindo de

ponte entre a energia do fóton e a energia química.

O segundo princípio, denominado lei da equivalên

cia fotoquímica de Einstein-Stark, estabelece que um

fóton pode excitar apenas um elétron. A interação

fóton-elétron depende da energia do fóton inciden

te e do nível de energia do orbital ocupado pelo elé

tron, sendo um evento do tipo tudo-ou-nada. Ou seja,

se o nível de energia do fóton de determinado com

primento de onda é compatível com o do elétron,

ocorre a excitação e, possivelmente, uma reação fo

toquímica; se não o for, nada ocorre, significando que

aquele comprimento de onda não pode ser absorvido

e, conseqüentemente, não exerce uma ação biológi

ca através daquele pigmento.

Uma característica generalizada das moléculas de

pigmentos é a existência de muitas ligações conjuga

das (ligações simples e duplas alternadas). Isso acar
reta a existência de muitos elétrons deslocados nos

orbitaismais externos, em ressonância, denominados

elétrons 7T, os quais participam da absorção de luz. As

clorofilas, principais pigmentos fotossintéticos, possu
em muitos elétrons em ressonância no anel de

porfirina (elétrons TI). Estes últimos podem absorver

fótons com diferentes conteúdos de energia, ou seja,

podem absorver diferentes comprimentos de onda
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(S2)' Se tivéssemos que definir, em poucas palavras,

o que significa absorção de luz, poderíamos dizer que

é um processo ultra-rápido de excitação eletrônica

ocasionado pelos fótons de luz. Esse fenômeno ocor

re numa escala de fentossegundo (10-15 s).

Os estados excitados da clorofila têm um tempo de

existência ultrabreve, da ordem de 10-12 (picossegun

dos) a 10-6 segundos (milissegundos). Nessa breve fra

ção de tempo, os elétrons retomam ao estado basal

dissipando a energia absorvida. A energia de excita

ção eletrônica pode ser dissipada de vários modos,

processo esse denominado de-excitação eletrônica. A

transição S2~ SI é extremamente rápida (= 10-12s),

sendo a energia de excitação dissipada na forma de

calor. Já a dissipação de energia entre os orbitais ele

trônicos SI ~ So (= 10-9 s) tem duração suficiente

para permitir outros tipos de conversão de energia

(Nobel, 1991). Além da liberação de energia na for

ma de calor, essa dissipação de energia pode se dar das

seguintes formas:

1. Dissipação de energia por emissão de luz, fenô

meno conhecido como fluorescêncía. Em se

300

CH,

Fig. 5.10 (A) Estrutura das clorofilas destacando as ligações conjugadas do anel de porfirina contendo uma molécula de
Mg. A altemância entre as ligações simples e duplas no anel de porfirina gera muitos elétrons 11" deslocados, os quais
participam da absorção da luz. O anel de porfirina liga-se a uma cadeia de fitol, apoIar, responsável pelo ancoramento da
molécula de clorofila aos complexos protéicos embebidos na matriz lipídica das membranas dos tilacóides dos cloroplas
tos; (B) espectro de absorção das clorofilas a e b.

(Fig. 5.10a). No caso da clorofila, os fótons de luz

absorvidos mais eficientemente são os de comprimen
to de onda nas bandas do azul e do vermelho, não

absorvendo quase nada na banda do verde (Nobel,

1991).

A

Clorofila a e b

o QUE ACONTECE QUANDO OS
PIGMENTOS ABSORVEM LUZ?

Imaginemos que moléculas de clorofila mantidas

no escuro sejam iluminadas com feixes de luz mono

cromática de comprimentos de onda na faixa do azul

ou do vermelho. Esses fótons de luz impulsionam os

elétrons 'lT para orbitais com níveis de energia mais

elevados no interior da molécula de clorofila ('lT ~

'lT*). Diz-se que os elétrons 'lT da clorofila foram exci

tados pelos quanta da luz azul ou vermelha. A absor

ção de fótons de luz vermelha remete os elétrons do

estado basal (So) para o estado excitado SI' chamado

primeiro singleto (Fig. 5.11). Já os fótons de luz azul,

dotados de maior energia quântica, impulsionam os

elétrons para um orbital eletrônico cujo nível de ener

gia é ainda mais elevado, denominado segundo singleto

126 Fotossíntese



Fotossíntese 127

COMPLEXO ANTENA

Fig. 5.11 Modelo esquemático, simplificado, dos níveis de energia da clorofila excitada pela absorção de luz monocro

mática e o destino da energia de excitação eletrônica. A energia de excitação eletrônica pode ser dissipada de 4 formas:

calor, emissão de luz (fluorescência), transferência de energia de excitação elétron-elétron (ressonância indutiva) nos

complexos antena e reações redox nas membranas dos tilacóides, gerando A TP e poder redutor (NADPH e ferredoxina
reduzida).

NADPH

+
NAOP

mamente importante para que a captação de luz

ocorra eficientemente. Nesse processo, a ener

gia de excitação do elétron de uma molécula é

transferida para o elétron da molécula vizinha,

e assim sucessivamente. Os complexos antena

(CA) ou complexos de captação de luz (CCL; do

inglês light harvesting complex - LHC) são estru

turas supramoleculares, associadas às membra

nas dos tilacóides, constituídas por proteínas e

pigmentos, tendo a função de captar a luz utili

zada no processo fotossintético. Através dos

CCL, a energia luminosa é eficientemente ab

sorvida e transformada em energia de excitação

eletrônica, a qual é canalizada para os centros

de reação. Os CCL contêm moléculas de clo

rofila a, de clorofilas b e de carotenóides (Fig.

5.11).

3. Dissipação da energia em reações nas quais o

elétron excitado é doado a uma molécula recep

tora, desencadeando reações de oxirredução.

Esse processo ocorre a partir das moléculas de

clorofila especiais dos centros de reação (díme

ros de clorofila a). Diz-se que a clorofila foi

fotoxidada e que a molécula receptora foi redu

zida. Esse processo de separação de cargas, in

duzido pela luz, constitui o evento fotoquímico

primário da fotossíntese (Fig. 5.2). A partir des

se ponto, tem início o fluxo fotossintético de

',,"sCi" IIL
Reações

Fotoquímicas

Fluorescência

Calor

tratando das clorofilas, o pico de emissão de luz

fluorescente situa-se na banda do vermelho,

independentemente do comprimento de onda

que tenha excitado as moléculas de clorofila. Os

processos de absorção de luz e emissão de fluo

rescência ocorrem em nanossegundos (10-9 s).

Quando os pigmentos fotossintéticos são extra
ídos das folhas e solubilizados em solventes

apoIares (acetona, éter), a emissão de fluores

cência é extremamente elevada, podendo ser

visualizada a olho nu. Entretanto, nos cloroplas
tos intactos, a emissão de fluorescência é míni

ma, uma vez que os processos 2 e 3 (a seguir)

competem de modo eficiente pela energia de

excitação eletrônica. No entanto, quando as

plantas sofrem diferentes tipos de estresse que
afetam a fotossíntese, a emissão de fluorescên

cia nas folhas tende a aumentar, o que pode ser

detectado no laboratório ou no campo através

da utilização de um equipamento sensível de

nominado espectrômetro de fluorescência.

2. Transferência da energia de excitação para ou

tras moléculas de carotenóides e clorofila, per

mitindo uma rápida migração da energia entre

os pigmentos densamente empacotados nas

membranas dos tilacóides (complexos de capta

ção de luz ou complexos antena). A energia é

transferida por ressonância indutiva, sendo extre-

I-
I
I
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elétrons até a redução do NADP+ a NADPH

(Fig.5.11).

Apesar de a luz azul ter uma energia quântica mai

or do que a luz na banda do vermelho, os efeitos de

ambos os comprimentos de onda sobre a fotossíntese

são equivalentes. Parte da energia da luz azul é dissi

pada na forma de calor (SI ~ Si)' A energia de exci

tação eletrônica é canalizada para a fotossíntese a

partir do estado excitado correspondente ao primei

ro singleto (Si)'

Os pigmentos fotossintéticos

As clorofilas e os carotenóides encontram-se densa

e rigorosamente organizados nas membranas dos clo

roplastos. As moléculas dos pigmentos, nas membra
nas dos tilacóides, estão estruturadas de modo a

otimizar a absorção de luz e a transferência da ener

gia de excitação eletrônica para os centros de reação
da fotossíntese (CR).

As moléculas de clorofila são constituídas por um

anel de porfirina ao qual se liga um hidrocarboneto

de 20 carbonos denominado fitol (Fig. 5.1 Oa). A clo
rofila a é encontrada em todos os eucariontes fotos

sintetizantes, fazendo parte dos complexos antena e,

principalmente, dos centros de reação. A distribui

ção de uma segunda clorofila (b, c ou d) pode ter um

significado evolutivo e taxonômico, principalmente

entre os diferentes tipos de algas. A clorofila b é en

contrada nas plantas, algas verdes e euglenófitas. A

clorofila b difere da clorofila a apenas pela substitui

ção do grupo metila (-CH3), ligado ao anel II da por

firina desta última, pelo grupo formila (-CHOj Fig.
5.lOa).

Depois das clorofilas, os carotenóides são o segun

do grupo de pigmentos mais abundantes do planeta.

Os carotenóides têm como estrutura básica esquele

tos de carbono com 40 átomos de carbono, ligados

simetricamente por ligações duplas alternadas (Fig.

5.12a). Na fotossíntese, os carotenóides podem de

sempenhar duas funções distintas. Participam da ab

sorção de luz nos complexos de captação de luz atu

ando como pigmentos acessórios (Fig. 5.11) e desem

penham um papel essencial na fotoproteção do apara

to fotoquímico. As membranas fotossintéticas podem

:"""1

ser facilmente danificadas quando parte da energia ab

sorvida pelas clorofilas não pode ser armazenada no

processo fotoquímico. Isso pode acontecer com gran

de freqüência em ambientes intensamente ilumina

dos. As clorofilas excitadas podem reagir com o oxi

gênio molecular formando espécies ativas de oxigê

nio (radicais livres) com grande ação destruidora so

bre muitos componentes celulares, especialmente os

lipídios das membranas.

A fotoproteção envolve a canalização da energia

de excitação eletrônica em excesso para fora das clo

rofilas, bem como a desativação de radicais livres.

Carotenóides excitados não têm energia suficiente

para formar radicais livres de oxigênio, dissipando a

energia de excitação eletrônica como calor. Tal im

portância é evidenciada pela natureza letal das mu

tações que afetam a síntese de carotenóides. Mutan
tes deficientes em carotenóides não sobrevivem em

ambientes bem iluminados. O número de moléculas

de carotenóides por molécula de clorofila é mais ele

vado em folhas expostas ao sol do que em folhas

mantidas à sombra, especialmente na fração corres

pondente às xamofilas (Demming-Adams et al.,

1996).

O fluxo fotossintético de elétrons e a

fotoxidação da água

Em todos os organismos fotossintetizantes clorofi

lados, o princípio geral do mecanismo de armazena

mento da energia luminosa parece ser o mesmo.

Moléculas de clorofila a, num ambiente protéico es

pecífico de um centro de reação (CR), são excitadas

a um estado singlete, principalmente por transferên

cia de energia de excitação eletrônica dos complexos

antena. Podem também ser diretamente excitadas por

fótons com comprimentos de onda específicos. No

estado singlete de excitação, a clorofila do CR é um

redutor muito forte e transfere o elétron para uma

molécula receptora, o que resulta, propriamente, num

processo de separação de cargas. A partir da molécu

la receptora reduzida, tem início um fluxo de elétrons,
envolvendo diversos carreadores. Em última instân

cia, esses elétrons participam da redução do NADP+
a NADPH. O estado oxidado da clorofila a do CR

,-
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Fig. 5.12 (A) Estrutura de alguns carotenóides.

As xantofilas contêm grupos hidroxila ligados à
cadeia carbônica constituída de 40 carbonos; (B)

espectro de absorção de dois carotenos (a e 13).
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Fig. 5.13 Diagrama dos complexos protéicos, estruturados nas membranas dos tilacóides, responsáveis pelo transporte
de elétrons e conservação da energia dos fótons em ATP e NADPH. A energia dos fótons é transformada em fluxo de
elétrons nesses complexos protéicos e em gradiente de prótons entre estroma e lúmen dos tilacóides. (Buchanan et a!.,
2000, modificado.)

trons é mediada por carreadores móveis que circulam

no interior da matriz lipídica como a plastoquinona

(PQ); no interior dos tilacóides, como a plastocianina

(PC); ou no estroma, como aferredoxina (Fd). °flu
xo fotossintético de elétrons entre os fotossistemas

gera um gradiente de prótons (H+) através das mem

branas dos tilacóides. Esse gradiente de H+ impulsio

na a síntese de A TP. Em outras palavras, o gradiente

de prótons acopla a A TP sintase ao processo de ar

mazenamento de energia durante o fluxo fotossinté

tico de elétrons (Fig. 5.13).
Considerando o fluxo fotossintético de elétrons de

um modo global e simplificado, pode-se dizer que a luz

faz com que os elétrons fluam da água até o NADPH,

IEstromai
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promove a fotoxidação da água e a liberação de 02'
Acoplado ao fluxo de elétrons dos cloroplastos, o

A TP é formado atra~és do processo conhecido como

fotofosforilação.

Nas plantas, algas e cianobactérias, o processo de

armazenamento fotossintético de energia se dá com

a participação de quatro complexos protéicos diferen

tes, que atuam de modo integrado. Esses complexos

protéicos encontram-se embebidos nas membranas

dos tilacóides. Os complexos supramoleculares que

participam da fotossíntese são o fotossistema I (FSI),

o fotossístemalI (FSII), o complexo cítocromo bd (Cit

bf) e o complexo A TP sintase. A interligação entre os

complexos fotossintéticos envolvidos no fluxo de elé-
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Os fotossistemas operam de modo simultâneo e em

série durante o processo fotossintético (Fig. 5.14). A

conexão entre os dois fotossistemas é feita pelo com

plexo citocromo bf e por dois carreadores móveis: a

plastoquinona (FSII~ PQ~ Cit bf) e uma proteína

que contém cobre, denominada plastocianina (Cit

bf~PC~FSI).

Quando o fluxo fotossintético de elétrons é repre

sentado em função do potencial redox de cada uma

das moléculas que o integra, surge um diagrama que

é denominado esquema Z (Fig. 5.15). Por muito tem

po, a compreensão sobre as reações de transferência

•
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gerando simultaneamente uma força próton-motriz

que promove a síntese de A TP.

Os fotossistemas I e Il são grandes complexos

supramoleculares constituídos por múltiplas subuni

dades de proteínas/pigmentos. Cada um dos fotossis

temas tem um centro de reação e se liga a um complexo

de captação de luz (complexo antena). O CR do FSII é

denominado P680 (pigmento com absorção máxima

em 680 nm) e o do FSI é chamado de P700 (pigmen

to com pico de absorção em 700 nm). Os CR são es

truturas complexas que apresentam uma configura

ção dupla e simétrica.

Fig. 5.15 O tradicional esquema Z representando o fluxo fotossintético de elétrons. Este diagrama associa os carreadores

de elétrons do sistema fotoquímico aos seus respectivos potenciais redox e níveis de energia .

Fig. 5.14 Representação linear do transporte de elétrons através dos complexos fotossintéticos supramoleculares nas

membranas dos tilacóides. (Hopkins, 1998, modificado.)

•
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de elétrons na fotossíntese esteve baseada no esque

ma Z, modelo originalmente proposto por Hill &
Bendall em 1960.

o FOTOSSISTEMA II
O FSll é constituído por um complexo transmem

brana formado por cerca de 22 proteínas. Funcional

mente, o complexo protéico do CR do FSll é muito

semelhante ao das bactérias fotossintéticas púrpura

anaeróbias não-sulfurosas, cuja estrutura cristalina foi

determinada, em nível atômico de resolução, por

cristalografia de raios X. O núcleo do FSll é formado

pelas subunidades protéicas Di e D2 que atravessam

as membranas dos tilacóides. Os polipeptídios Di e

D2 contêm o CR P680 (dímero de clorofila a), a molé

cula receptora primária de elétrons (feofitina) e sítios

de ligação para a ancoragem de moléculas carregado

ras de elétrons móveis denominadas plastoquinonas

(QA e QB;Fig. 5.16). O FSll interage diretamente com

o complexo protéico que catalisa a fotoxidação da

água, o complexo de evolução de O2 (Pakrasi, 1995).

O FSlI promove a transferência de elétrons, indu

zida pela luz, da água para a plastoquinona. Havendo

excitação eletrônica, os elétrons do CR do FSlI são

ejetados a partir de dímeros de clorofila a (P680) e

recebidos pelafeofitina (molécula receptara primária),

que, imediatamente, os transfere para a plastoquino

na. Esse receptor de elétrons secundário assemelha

se à ubiquinona, um componente da cadeia de trans

porte de elétrons das mitocôndrias. A plastoquinona

varia intercaladamente de uma forma oxidada (PQ)

a uma forma reduzida (PQH2, plastoquinol). PQ liga

se aos sítios QA e QB do FSlI e, ao receber elétrons,

forma PQH2 (Fig. 5.17). A forma reduzida da plasto

quinona é então liberada dentro do pool da membra

na (conjunto numeroso de moléculas de plastoquino

na). Na seqüência, PQH2 transfere elétrons ao com

plexo citocromo bd, enquanto os prótons (H+) são

lançados para o interior do lúmen dos tilacóides, con

tribuindo para a geração do gradiente transmembra

na entre o lúmen e o estroma dos cloroplastos. PQ

volta a ocupar os sítios QA e QB' dando continuidade
ao fluxo local de elétrons entre a feofitina reduzida e

o complexo citocromo oxidado pelo CR do FSI

(P700+j Fig. 5.13).

Estroma

Lúmen

Fig. 5.16 Diagrama esquemático do complexo FSII na
membrana dos tilacóides. São mostradas as proteínas in
tegrais das membranas essenciais ao funcionamento do FSlI
(Di e D2). As setas indicam a direção do fluxo fotossinté
tico dos elétrons impulsionados pela luz.As proteínas CP47
e CP43 são proteínas do complexo antena do FSII associ
adas à transferência de elétrons para o centro de reação
P680. Os elétrons são transferidos de P680 para a feofitina
(Feo) e, a seguir,para duas moléculas de plastoquinona (~
e QB)' O complexo protéico denominado complexo de
evolução de O2 (CEO) catalisa a fotoxidação da água, res
ponsável pela redução do P680oxidado pela luz (P680+).
O CEO abriga um grupo coordenado de moléculas de
manganês em sua estrutura. (Buchanan et aI., 2000, modi
ficado.)
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Fig. 5.17 Estrutura da plastoquinona - forma oxidada e forma reduzida,

A FOTOXIDAÇÃO DA ÁGUA
A excitação do CR do FSlI (P680*) gera um oxi~

dante forte (P680+), que retoma ao seu estado de

equilíbrio (neutralidade) em picossegundos (10-12 s),

tornando~se apto a ser novamente excitado. Esse

evento se dá através da extração de elétrons da água,

com a conseqüente formação de O2, O processo de

fotoxidação da água é catalisado e intermediado pelo

complexo de evolução de oxigênio (CEO). O CEO
localiza-se no lado das membranas dos tilacóides vol~

tado para o lúmen (Figs. 5.13 e 5.16). Apenas um CR

do FSlI e um CEO estão envolvidos na liberação de

uma molécula de oxigênio (02), Isso envolve a oxi

dação de duas moléculas de água com a liberação de

quatro pró tons e quatro elétrons. Assim, para cada O2

liberado, o CR P680 precisa ser excitado quatro ve

zes, ou seja, absorver a energia de quatro fótons. Cada

CEO abriga um grupo de quatro íons manganês que

atuam como acumuladores de cargas positivas. Cada

fóton absorvido remove um elétron do CR P680, o

qual é imediatamente reposto por um elétron extraí~

do do aglomerado de íons manganês do CEO. A per

da sucessiva de quatro elétrons faz com que o centro

mangânico saia do estado So para S4+, que é o com

ponente oxidante que reage com a água, restauran~

do, assim, o estado de oxidação do centro mangânico

para a condição So:

Considerando~se que os fotossistemas I e II ope
ram de modo simultâneo e em série, são necessários,

no mínimo, 8 fótons para cada O2 liberado durante

o processo fotossintético.

Finalmente, cabe destacar que os pró tons gerados

pela fotoxidação da água acumulam-se no interior do

lúmen dos tilacóides, o que contribui para o aumen-

to do gradiente de prótons entre o estroma e o lúmen
dos tilacóides. Durante o fluxo fotossintético de elé~

trons, o pH do estroma atinge valores de aproxima~

damente oito, enquanto o pH do lúmen atinge valo
res em torno de cinco. Em resumo, tanto a fotoxida

ção da água como o fluxo de elétrons via plastoqui~

nona contribuem para a geração do gradiente de pró~
tons entre o estroma e o lúmen dos tilacóides duran

te o fluxo fotossintético de elétrons.

o FOTOSSISTEMA I
Até o momento, foram identificadas 13 proteínas

no complexo transmembrana do FSI. OCR (P700)

apresenta, tipicamente, receptores terminais de elé

trons contendo centros de ferro-enxofre. Essa caracte

rística é importante do ponto de vista evolutivo, por

que guarda semelhança com os complexos do CR de

bactérias verdes sulfurosas. Cabe aqui destacar que as

bactérias fotossintetizantes possuem um único fotos

sistema, que pode ser similar ao FSlI ou ao FSI. Os

estudos desses organismos primitivos têm fornecido

informações fundamentais para a compreensão da

evolução, da estrutura e do funcionamento do pro~

cesso fotoquímico nos demais organismos fotossinte
tizantes (Pakrasi, 1995).

O coração do FSI é um dímero de proteínas seme

lhantes, provavelmente oriundas da duplicação de um

gene ancestral, denominadas psaA e psaB (do inglês

photosystem, clorofila a). Da mesma forma que no

FSlI, ao receber energia de excitação eletrônica das

antenas (CCLI ou LHC!) ou absorver fótons direta~

mente, o CR do FSI (P700*) doa elétrons para uma

molécula receptora Ao (provavelmente, uma molé~

cula de clorofila modificada), formando o par P700+ /

Ao_' A molécula reduzida Ao- é o mais poderoso

agente redutor já encontrado em sistemas biológicos
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(potencial redox Eo' = -1,1 V). Quase instantanea

mente 00-12 s), P700+ captura um elétron da plas

tocianina retomando a P700, podendo assim parti

cipar de um novo ciclo de excitação. O elétron de Ao

é transferido para All uma quinona (vitamina KI) e

daí para Fx, um aglomerado de ferro-enxofre (4Fe

4S). Depois de passarem por uma proteína de ferro

enxofre (PsaC), os elétrons são finalmente transferi

dos para aferredoxina, uma proteína hidrossolúvel que

também contém um aglomerado de ferro-enxofre.

Essa reação ocorre no lado da membrana do tilacóide

voltada para o estroma (Fig. 5.18).

A ferredoxina é uma molécula redutora estável que

pode participar de inúmeras reações no interior do

estroma dos cloroplastos (redução do N03 - e de

S04-' assimilação de NH/, dentre outras). Mas, do

ponto de vista quantitativo, o principal destino dos

seus elétrons é a redução do NADP+ a NADPH. Essa

reação ocorre no estroma e é catalisada pela enzima

ferredoxina:NADP+ oxidorredutase (FNR), uma

flavoproteína que tem um FAD como grupo prosté

tico. A captação de um próton durante a redução do

NADP+ também contribui para o gradiente de pró
tons através das membranas dos tilacóides. O

NADPH formado é utilizado em larga escala na re

dução do CO2 durante a etapa bioquímica da fotos
síntese.

A fotofosforilação

A síntese de A TP nos cloroplastos, promovida pela

luz, é chamada de fotofosfori/ação. O mecanismo bá

sico da síntese de A TP nos cloroplastos é muito se

melhante ao das mitocôndrias, sendo impulsionado

pela força próton-motriz gerada durante o fluxo fo

tossintético de elétrons. Isso significa que a hiPótese

quimiosmótica de Mitchell para a síntese de A TP tam

bém se aplica aos cloroplastos.

As membranas celulares são muito pouco perme

áveis aos íons H +. Os prótons, entretanto, podem fluir

de um modo controlado por intermédio do comple

xo enzimático A TP sintase, que atravessa a matriz

lipídica das membranas através da subunidade CFo e

projeta-se no estroma com a subunidade CFI (Fig.

5.19). O fluxo de H + através do complexo A TP

Fig. 5.18 Modelo esquemático do complexo do FSI na
membrana dos tilacóides. As principais proteínas integrais
são designadas pelas letras maiúsculas (A e B) e abrigam
P700 e os carreadores de elétrons Ao, AI' Fx. A proteína
C está associada aos aceptores finais de elétrons FA e FB e a
dois grupos 4Fe-4S. As setas indicam a direção do fluxo
fotoquímico de elétrons impulsionado por fótons de luz.
Fdx - ferredoxina; PC - plastocianina. A proteína deno
minada E está envolvida no fluxo cíclico de elétrons.

(Buchanan et aI., 2000, modificado.)

sintase, a favor do gradiente de H+, é responsável

pelas mudanças na configuração da subunidade CF1

necessárias para a síntese de A TP (Buchanan et al.,

2000). Substâncias aplicadas aos cloroplastos que
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Fig. 5.19 Modelo esquemático das membranas dos tilacóides mostrando o acoplamento entre o transporte fotossintéti

co de elétrons e a fotofosforilação. A energia armazenada no gradiente de prótons, gerado pelo fluxo fotossintético de

elétrons, é utilizada pela A TP sintase para a formação de A TP a partir de ADP e Pi (fosfato inorgânico).

aumentam a permeabilidade das membranas ao H +

(p. ex., detergentes, ionóforos-H+, amônia), ao des

fazerem o gradiente de pH, podem desacoplar o flu

xo de elétrons da síntese de A TP. Isso quer dizer que,

nessas circunstâncias, pode haver fluxo fotossintéti

co de elétrons sem a formação de A TP. Por outro lado,

em condições experimentais, pode haver síntese de
A TP em tilacóides intactos mantidos no escuro des

de que se estabeleça artificialmente um gradiente de
pH (~ pH =3) através das membranas dos tilacóides.

Ou seja, em condições de laboratório, pode haver

fosforilação nos tilacóides, sem fluxo de elétrons,

desde que exista ADP, fosfato inorgânico, co-fatores

e um gradiente de H + suficiente.

O A TP sintetizado durante processo fotoquímico,

além de sustentar a fixação do COz, é utilizado em

inúmeras vias metabólicas que existem no interior dos

cloroplastos. A título de exemplo, cabe destacar que

grande parte da assimilação de NO) -, NH4 + e da bi
ossíntese de aminoácidos se dá no interior dos cloro-

plastos, utilizando o poder redutor e o A TP gerados

durante a etapa fotoquímica.

FOTOFOSFORILAÇÃO NÃO ..CÍCLICA,
CÍCLICA E PSEUDOCÍCLICA

Quando a síntese de A TP se encontra acoplada ao

fluxo de elétrons através dos dois fotossistemas, ou

seja, da água até o NADPH (Fig. 5.13), a fotofosfori

lação é denominada não-cíclica ou acícliql. Isso por

que a síntese de A TP encontra-se associada a um

transporte de elétrons não-cíclico. Nesse ponto, é

importante lembrar que os dois fotossistemas não são

fisicamente ligados no interior das membranas, mas

sim segregados em diferentes regiões dos tilacóides

(Fig. 5.13). Conforme vimos anteriormente, a inter

ligação entre FSI e FSII é realizada por carreadores

de elétrons móveis. Uma conseqüência importante da

distribuição heterogênea dos fotossistemas nas mem

branas é que o FSI pode transportar elétrons de um

•



Fig. 5.20 Modelo de transporte cíclico de elétrons nas membranas dos tilacóides. O transporte cíclico de elétrons envol
ve o FSI, a enzima ferredoxina-plastoquinona oxidorredutase e o complexo citocromo bd. O único produto dessa via é
o ATP sintetizado utilizando o gradiente de prótons gerado pela oxidação da plastoquinona reduzida -PQHz. (Buchanan
et al., 2000, modificado.)
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modo independente do FSII, num processo conheci

do como transporte cíclico de elétrons (Fig. 5.20). A

síntese de A TP acoplada a esse fluxo cíelico de elé

trons é conhecida como fotofosforilação cíclica. Elé

trons do FSI, através da ferredoxina, retomam para a

plastoquinona via citocromo b6 (cit b6), proteína in

tegrante do complexo Cit bJ. O citocromo b6 tem um

potencial redox de -0,18 V e doa elétrons para a

plastoquinona, a qual tem potencial em tomo de zero.

O acoplamento desse fluxo cíelico de elétrons com a
síntese de A TP está vinculado à transferência de H + ,

através da plastoquinona, do estroma para o interior
do lúmen dos tilacóides.

Em condições de laboratório, iluminando-se elo

roplastos com feixes de luz de comprimentos de onda

superiores a 680 nm, obtém-se o funcionamento

apenas do FSI, através do fluxo cíelico de elétrons.

Nessas condições, ocorre tão-somente a fotofosfori

lação cíelica, sem que haja a fotoxidação da água e

liberação de 0Z' OS fótons com comprimentos de

onda maiores do que 680 nm não são capazes de ex

citar nem as antenas, nem os CR do FSII (P680).

Estroma

Lúmen

Em condições normais, in vivo, a fotofosforilação

cíelica e a acíelica coexistem. Evidências experi

mentais indicam que as duas formas de fotofosfori

lação podem atuar de modo cooperativo no sentido

de manter o equilíbrio do sistema fotoquímico.

Quando há excesso de energia radiante, o fluxo cí

dico de elétrons é intensificado. Acredita-se que a

fotofosforilação cídica contribua para a dissipação

do excesso de energia de excitação eletrônica do sis

tema fotoquímico em ambientes intensamente ilu

minados. O fluxo cíelico de elétrons também pode

ser intensificado quando há falta de COz no mesófilo

foliar e muita radiação solar, situação comumente

vivida pelas plantas nos dias quentes e ensolarados.

Nessas condições ambientais, normalmente as plan

tas experimentam um estresse hídrico, ou seja, per

dem mais água do que podem absorver. Para man

terem o necessário equilíbrio hídrico, as plantas ten

dem a diminuir progressivamente a perda de água

através da diminuição do grau de abertura dos estô
matos. Isso afeta substancialmente a entrada de

COz no interior das folhas. Como grande parte do
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Fdred + O2- + 2H + -7 Fdox+ H202 [10]

Peróxido de hidrogênio e O2 - reagem formando
outro radical livre muito reativo, o íon hidroxil

(OOH). A destruição do radical livre superóxido é
realizada pela enzima superóxido dismutase (SOD). Já
a eliminação do peróxido de hidrogênio é efetuada
pela enzima catalase:

NADPH gerado no processo fotoquímico é consu
mido na fixação do CO2, começa a haver um acú
mulo de NADPH e de ferredoxina reduzida no es

troma e a faltar o receptor final de elétrons, que é o
NADP+. Nessas circunstâncias, o fluxo cíclico de

elétrons é o caminho mais provável dos elétrons
excitados do P700. Esse aumento do fluxo cíclico de

elétrons promove a síntese de ATP e a dissipação
de uma parte da energia de excitação eletrônica do
sistema fotoquímico.

Ao mesmo tempo, quando há um fluxo de elétrons
muito intenso (elevada taxa de fluência de fótons) ou

a disponibilidade de CO2 é muito baixa, parte dos
elétrons da ferredoxina pode ser doada para o oxigê
nio molecular, que atua, então, como receptor termi
nal de elétrons. Essefluxo de elétrons envolve os dois

fotossistemas e leva à formação de radicais livres su
peróxido (Ozo-). A síntese de ATP que resulta do
fluxo de elétrons da água para o Oz é chamada de fo

tofosfori/ação pseudocíclica. Essefenômeno é importan
te porque, além do radical livre superóxido, há a for
mação de peróxido de hidrogênio (H202), numa rea
ção denominada reação de Mehler:

Fdred + O2 -7 Fdox+ O2°- [9]

Transporte de elétrons e herbicidas

dessas moléculas para a defesa das plantas contra a
fotoxidação.

o transporte fotossintético de elétrons pode ser
artificialmente bloqueado por compostos que remo
vem elétrons de diferentes pontos do sistema ou por
compostos que são análogos não-funcionais de mo
léculas constitutivas da cadeia transportadora de
elétrons. Muitos herbicidas de amplo espectro, co

mercialmente disponíveis, atuam de modo letal so
bre as plantas por interferirem no fluxo fotossinté
tico de elétrons. Duas categorias químicas de
herbicidas bloqueiam a passagem de elétrons do sí
tio QB do FSll para a plastoquinona, interrompen
do o fluxo fotossintético de elétrons: são derivados

da uréia, como o monouron e o diuron, e derivados

da triazina (Fig. 5.21). Essas substâncias têm sido

utilizadas em experimentos de laboratório para o
estudo do funcionamento dos fotossistemas isolada

mente. Isso se torna possível desde que cada
fotossistema seja suprido com doadores e receptores
artificiais de elétrons dotados de potenciais redox

adequados. Outra categoria de herbicidas são os co
rantes viologênio bipiridilium - diquat e paraquat (Fig.
5.21), que atuam interceptando elétrons do lado re
dutor do FSI. Além de interferirem no fluxo fotos

sintético de elétrons, os derivados do bipiridilium

transferem elétrons diretamente para o oxigênio, ca
talisando a formação de radicais superóxido. Uma
vez absorvidos, os herbicidas bipiridilium matam ra
pidamente as plantas em presença de luz (Buchanan
et alo, 2000).

[11]catalase ) 2 HzO + O2

Essas duas enzimas, SOD e catalase, juntamente
com os carotenóides, são extremamente importan
tes como defesas orgânicas contra os radicais livres
altamente reativos derivados do oxigênio. Estes úl
timos, uma vez acumulados, destroem as membra

nas e as próprias moléculas de clorofila. Diversos es
tudos têm demonstrado que plantas, algas e micro
organismos mutantes, deficientes em SOD ou cata

lase ou carotenóides, são destruídos quando expos
tos à radiação solar. Isso confirma a importância

Os complexos supramoleculares nas
membranas dos tüacóides: estrutura e

regulação

De acordo com modelos recentes, as membranas

dos tilacóides podem ser divididas em três domínios:
as lamelas do estroma, as margens dos grana e a parte
interna dos grana (membranas empilhadas). Esses
domínios apresentam composição química e funções
diferenciadas (Fig. 5.22). O transporte linear de elé-
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Fig. 5.21 (a) Estrutura química de três herbicidas que atuam inibindo o fluxo fotossintético de elétrons. O DCMU 3
(3 ,4-diclorofenil) -1, l-dimetilurea; DBMIB 2,5-dibromo- 3-metil-6-isopropil-p-benzoquinona e o paraquat (metil

viologênio); (b) sítio da ação dos herbicidas inibidores do transporte fotossintético de elétrons. A redução do paraquat
resulta na formação de radicais superóxido e outras espécies reativas de oxigênio que destroem membranas, clorofilas e
proteínas. (Buchanan et al., 2000, modificado.)

trons (não-cíclico) ocorre nos interior dos grana,

enquanto o transporte cíclico encontra-se restrito às
lamelas do estroma (Albertsson, 1995).

De fato, os complexos supramoleculares fotossin

téticos apresentam uma distribuição diferenciada e

heterogênea nas membranas dos tilacóides (Fig.

5.22). As regiões empilhada e não empilhada das

membranas dos tilacóides diferem quanto à compo

sição dos complexos supramoleculares integrantes

do processo fotoquímico. O complexo FSI, o CCLI

e a A TP sintase localizam-se, quase que exclusiva

mente, nas regiões não empilhadas, em contato com

o estroma, enquanto o FSIl e o CCLIl estão presen

tes nas regiões empilhadas. O complexo citocromo

bf tem distribuição uniforme através das membranas

dos tilacóides. Durante o fluxo fotoquímico de elé-

trons, a conexão funcional entre os complexos, espa

cialmente separados no interior das membranas dos

tilacóides, é efetuada pelos carreadores de elétrons
móveis.

O grau de empilhamento das membranas dos tilacói

des no interior dos cloroplastos, bem como a proporção

relativa dos complexos FSI e FSlI, pode variar entre

espécies e de acordo com as condições de luz do ambi

ente. Conforme já mencionado (ver Os cloroplastos),

o grau de empilhamento das membranas tilacóides au

menta à medida que a intensidade luminosa diminui, e

reduz-se à medida que a intensidade luminosa aumen

ta. Isso promove mudanças não só na proporção relati
va dos fotossistemas I e II como também na proporção

relativa dos seus respectivos complexos de captação de

luz (CCLI e CCLlI). O aumento do empilhamento é

DCMU, inibidor do FSII

CI o

CI-n N_~_N(CH,~H 'CH,

CH . O

')CH*Br

CH, I I
Br CH,

O

DBMIB, inibidordo complexo citocromo Cit b.f

[C"'- o{~}_c"J2C"Meti! viologênio; inibidor do FSI
Paraquat

DBMiB

PQ+!ejf,~~.~-.@

A

8
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Estroma

Lamelas dos
grana (Membranas em pilhadas)

Membranas não empilhadas
dos tilacóides • Fotossistema I (FSI)

~ Complexo antena (FSU)

Ifff> Fotossistemall (FSU)

18 Complexo citocromo b,f

ATPase

Estroma

Lúmen

Estroma

~

'"

Fig. 5.22 Distribuição dos complexos supramoleculares do processo fotoquímico nas membranas dos tilacóides. As uni

dades do FSIl estão localizadas nas regiões empilhadas das membranas dos tilacóides, enquanto as unidades do FSI e da

A TP sintase estão localizadas nas regiões dos tilacóides em contato com o estroma (regiões não empilhadas dos tilacói

des e tilacóides do estroma). O complexo citocromo e os carreadores móveis de elétrons, plastoquinona e plastocianina,

encontram-se uniformemente distribuídos ao longo de todo o sistema de membranas. (Buchanan et aI., 2000, modifi
cado.)

acompanhado de um aumento quantitativo no núme
ro de complexos do FSIl e de CCLIl.°CCLlI é uma antena maior e, provavelmente,
mais importante do que a antena associada ao FSI

(CCLl). Hoj e sabemos que a maior parte da clorofila
total das plantas está associada ao CCLlI - cerca de

metade da clorofila a e quase toda a clorofila b. Isso
explica um fenômeno já há muito conhecido pelos
fisiologistas: o de que as folhas de plantas sombrea,
das têm um conteúdo relativamente mais elevado de

clorofila b do que as plantas crescidas ao soLUm com,
plexo antena ampliado devido à adição de um maior
número de CCLll aumenta a capacidade de intercep,
tação de luz e a atividade do FSll sob baixa irradiân,
cia. As folhas ao sol, por outro lado, tendo a maior
disponibilidade de luz, investem menos recursos na

formação de complexos antena (têm menor quanti
dade de CCLll) e aumentam os níveis de transporta
dores de elétrons (Cit bf, plastoquinona, plastociani
na, ferredoxina) e de complexos ATPase por unida
de de clorofila.

As adaptações às condições de iluminação do
ambiente que envolvem mudanças ultra,estruturais
e bioquímicas, como as já descritas aqui, e também
na anatomia foliar, podem ser consideradas adapta
ções de longo prazo. Entretanto, cotidianamente, as
plantas estão sujeitas a flutuações extremamente rá
pidas nas taxas de fluência de fótons e na qualidade
da luz. Nebulosidade variável durante um curto es,

paço de tempo e rápida oscilação da posição de fei,
xes de luz no interior do dossel da comunidade ve

getal são exemplos de variações instantâneas na taxa
de fluência de fótons. Isso exige mecanismos de
adaptação rápidos a essas enormes oscilações na dis,
ponibilidade quantitativa e qualitativa de fótons. A
eficiência do processo fotossintético, por sua vez,
exige uma distribuição equilibrada da energia de
excitação entre os fotossistemas I e ll; exige um su
primento suficiente e estável de ATP e NADPH
para uma ótima redução de COZoMudanças rápidas
no fluxo de fótons poderiam causar desequilíbrios no
fluxo fotossintético de elétrons entre os fotossiste-



Fig. 5.23 A fosforilação reversível do complexo de captação de luz do FSII (CCLIl) regula o fluxo de elétrons entre os
fotossistemas II e L Excesso de energia de excitação no FSII resulta no acúmulo de plastoquinona reduzida (PQHz). A
elevada concentração de PQHz ativa uma proteína cinase que fosforila o CCLII. A redução da concentração de PQHz,
por sua vez, desativa as proteínas cinases. O CCLlI é então desfosforilado pela ação de fosforilases. Ao ser desfosforilado,
o CCLlI se liga novamente ao FSII, aumentando de novo o fluxo de elétrons para esse fotossistema. (Hopkins, 1998,
modificado. )
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mas caso não existissem mecanismos de ajuste no

aporte de energia de excitação entre os fotossiste

mas. Assim, quando a energia luminosa é absorvida

de modo diferenciado pelos fotossistemas, há uma

redistribuição da energia de excitação entre eles. Tal

redistribuição parece envolver o movimento físico,

ou seja, o deslocamento do CCUI entre os fotossis
temas I e 11.

O mecanismo de controle do deslocamento do

CCLll, por sua vez, parece depender do estado de

fosforilação do conjunto de CCur. Cabe aqui desta

car que a fosforilação/desfosforilação reversíveis de

proteínas representa um mecanismo de modulação da

atividade de enzimas amplamente disseminado no

metabolismo vegetal. Dependendo do tipo de enzi

ma, o grau de fosforilação das proteínas pode aumen

tar ou diminuir a atividade da enzima. No caso espe

cífico, o excesso de energia de excitação no FSll em

relação ao FSI resulta no acúmulo de plastoquinona

reduzida. Acredita-se que o acúmulo de poder redu

tor junto aos carreadores promova um aumento no

estado de fosforilação do CCLll (Fig. 5.23). Essa fos

forilação promoveria o deslocamento do CCLll para

as regiões do tilacóide enriquecidas com o FSI (regi

ões não empilhadas dos grana e tilacóides do estro

ma). A fosforilação atuaria, assim, como um meca

nismo reversível do tipo liga-desliga: - não fosforilado,

o CCLIl estaria ligado ao FSIlj a fosforilação promo

veria o desligamento do CCLll do FSll e sua ligação

ao FSI. O deslocamento modulado do CCUI entre

os fotossistemas promoveria uma distribuição equili

brada de energia de excitação entre os fotossistemas,

garantindo o equilíbrio do fluxo linear de elétrons.

Esse processo de desligamento de uma parte das an
tenas do FSll (CCUO dos sítios do FSll também

parece ser importante para a redução do aporte de

energia de excitação nas membranas dos tilacóides

durante períodos de elevada irradiância (Grossman

et alo, 1995).

METABOLISMO DO CARBONO NA
FOTOSSÍNTESE

A fotossíntese ocorre em escala gigantesca em

nosso planeta. Para se ter uma idéia da ordem de gran

deza do processo fotossintético, estima-se que 2 X 10ll
toneladas de matéria orgânica sejam produzidas anu

almente (Lawlor, 1987). A produção dessa enorme

quantidade de compostos orgânicos é resultante do

metabolismo fotossintético do carbono, sustentado pelo

A TP e NADPH gerados durante a etapa fotoquími

ca da fotossíntese (Fig. 5.24).

A formação de moléculas orgânicas tem início com

a reação de fixação do COz, catalisada por uma enzi

ma denominada ribulose bisfosfato carboxilaseloxigenase

(rubisco). A rubisco é a enzima central para a aquisi

ção de carbono pelos organismos vivos. Ao catalisar

a fixação do COz atmosférico, a rubisco desencadeia
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Tilacóides

Amido

Trioses-fosfato
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Fig. 5.24 O ciclo fotossintético redutivo é responsável pela fixação do COz e geração de carboidratos na fotossíntese
(ciclo de Calvin ou ciclo C3). Seu funcionamento é dependente do ATP e NADPH gerados na etapa fotoquímica da
fotossíntese. As trioses-fosfato formadas no ciclo C3 podem ser alocadas para produção de amido no interior dos cloro
plastos ou ser transportadas para o citoplasma. Neste último compartimento, ocorre a síntese de sacarose, principal car
boidrato exportado pelas células fotossintéticas.

uma rede de reações bioquímicas que geram os car

boidratos, as proteínas e os lipídios que sustentam as

plantas e os demais seres vivos, inclusive a nós pró

prios (Mann, 1999). Necessariamente, quase todo o

carbono orgânico existente na biosfera, em algum

momento, transitou pelo sítio ativo de uma enzima
rubisco.

A rubisco, no entanto, tem a peculiaridade de ser

uma enzima bifuncional, ou seja, de apresentar simul

taneamente duas funções: catalisa tanto a carboxi/ação

como a oxigenação do seu substrato, a pentose ribulose

1,5-bisfosfato (RuBP; Fig. 5.25). Os gases CO2 e O2

competem entre si pelo mesmo sítio ativo da rubisco, re

agindo com o mesmo substrato (RuBP). Enquanto a

OXIGENASE CARBOXIU\SE
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2-fosfoglicolato e 3-fosfoglicerato

3-fosfoglicerato

Fig. 5.25 A carboxilação e a oxigenação da ribulose-l,5-bisfosfato (RuBP), reações catalisadas pela rubisco .
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Fig. 5.26 Esquema relacionando os ciclos fotossintéticos
redutivo (C3) e fotossintético oxidativo (Cz)· A rubisco
inicia o ciclo C3 e o ciclo Cz (fotorrespiração), dependen
do do gás atmosférico que reage com a RuBP. (Buchanan
et al., 2000, redesenhado.)

C2, por sua vez, dependem dos fatores que influenci

am a concentração relativa entre CO2 e Oz no interi

or do mesófilo foliar e, mais precisamente, no interior

do esttoma dos cloroplastos, local onde atua a rubisco.

Ao longo do processo evolutivo, os organismos

fotossintetizantes desenvolveram várias estratégias

para minimizar ou, mesmo, suprimir o funcionamen~

to da via fotorrespiratória (C2). As estratégias hoje

conhecidas fundamentam~se na evolução de meca

nismos concentradores de COz junto ao sítio de car~

boxilação da rubisco. Isso significa que alguns orga

nismos fotossintetizantes são capazes de manipular a

concentração relativa de CO2 e O2 no interior de suas
células e, assim, modular as taxas relativas de carbo~

xilação e oxigenação da rubisco. Em algas adaptadas

a condições limitantes de COz, têm sido encontra~

dos mecanismos de concentração do carbono inorgâ~

nico no interior das células (Moroney & Somanchi,

1999). Já entre as plantas vasculares, são conhecidos

dois mecanismos de concentração de COz: o metabo~

lismo C4 e o metabolismo ácido das crassuláceas (MAC).
Ambos os mecanismos concentram CO2 no sítio ati~

vo da rubisco através de um "bombeamento" bioquí~

mico de COz (Leegood, 1993).

PERDA DE CARBONO

8It~
GANHO DE CARBONO t

carboxilação resulta somente na formação de duas

moléculas de um ácido orgânico de 3 carbonos - o 3~

fosfoglicerato -, a oxigenação da RuBP conduz à pro~

dução de uma molécula de 3~fosfoglicerato e outra de

2~fosfoglicolato (Fig. 5.25).

Partindo do composto resultante da carboxilação,

o 3~fosfoglicerato, tem início um ciclo de reações bio~

químicas que gera vários carboidratos e que, simulta~

neamente, regenera a pentose bisfosfato que reage

com o COz, a RuBP. Essa via metabólica é conheci~

da como ciclo de Calvin~Benson ou ciclo fotossintético

redutivo C3, ou simplesmente ciclo C3 (Fig. 5.26). O

cielo C3 é a via metabólica responsável pela geração

dos carboidratos precursores de todas as moléculas

orgânicas existentes nos organismos fotossintetizan~

tes e heterotróficos. O ciclo C3 tem sido a base da

autotrofia de carbono através de todo o processo evo~

lutivo, sustentando assim a vida na Terra.

O fosfoglicolato, por sua vez, gerado exclusivamen~

te pela função oxigenase da rubisco, não pode ser

utilizado no ciclo de Calvin~ Benson. O seu proces~

samento é efetuado por uma via metabólica conhe~

cida como via Cz ou via fotorresPiratória. O metabo~

lismo do 2~fosfoglicolato pela via Cz se dá com o con~

sumo de Oz e com a perda de COz já fixado. Depen~

dendo das condições ambientais, cerca de 20 a 50%

do carbono já fixado pela fotossíntese pode ser per~

dido na fotorrespiração (Mann, 1999). O ciclo C3 gera

ganho de carbono reduzido (carboidratos) a partir da

fixação do COz, e o ciclo Cz promove a perda de car~

bono reduzido a partir da fixação do 0Z' OS dois ci~

elos operam, portanto, em sentidos opostos. A velo~

cidade relativa desses dois ciclos determina o ganho

líquido de carboidratos a cada momento em plantas

com a fotossíntese C3• Os dois ciclos são sustentados

pelo A TP e poder redutor (NADPH e ferredoxina

reduzida) produzidos no fluxo fotossintético de elé~

trons (Fig. 5.26).

A eficiência da assimilação de COz (fotossíntese

líquida) depende, portanto, das taxas relativas dos ci~

clos C3 e C2, em grande parte espécies vegetais. Resu~

midamente, pode~se dizer que o metabolismo do car~

bono nos organismos fotossintetizantes é dependente

do balanço integrado de dois ciclos que se opõem

mutuamente. As taxas relativas entre a via C3 e a via
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Nesta seção, estudaremos as bases bioquímicas e

estruturais dos principais mecanismos fotossintéticos

de assimilação do COz' Suas implicações ecofisioló~

gicas mais amplas, bem como o seu impacto sobre a

produtividade das plantas, serão tratados na seção se~

guinte.

A rubisco

A enzima rubisco existe em elevada quantidade

nos tecidos fotossintéticos das plantas superiores, sen~

do provavelmente a proteína mais abundante na su~

perfície do nosso planeta. Nas plantas C3, cerca de

metade da proteína solúvel das folhas pode correspon~

der à enzima rubisco. Acredita~se que o maciço in~

vestimento que as plantas fazem para produzir essa

enorme quantidade de rubisco e, assim, garantir uma

fixaç~o de carbono suficiente, seja uma resposta com

pensatória à baixa eficiência da reação de carboxila

ção por ela catalisada. Nas plantas superiores, enquan~

to as taxas das reações enzimáticas são normalmente

da ordem de 25.000 reações por segundo, a velocida~

de de reação da rubisco é de cerca de três reações por

segundo (Mann, 1999). Essa ineficiência da rubisco

tem implicações nutricionais importantes para os

herbívoros e para os próprios vegetais. Em se tratan~

do dos herbívoros, grande parte da proteína consu

mida na forma de biomassa verde é representada pela

rubisco. Para as plantas, produzir tamanha quantida~

de de rubisco impõe a necessidade de adquirir uma

enorme quantidade de nitrogênio a partir do solo.

A rubisco é uma proteína de elevado peso molecu

lar e constituída por dois tipos de subunidades: uma

subunidade grande (L) e outra pequena (S). Cada uma

dessas subunidades é codificada por genes localizados

em compartimentos celulares diferentes. A subunida

de maior (L) é sintetizada nos cloroplastos. Já a subu

nidade menor (S) é sintetizada no citoplasma, a partir

de um RNAm transcrito no núcleo celular. A proteí~

na precursora da subunidade S, após ser transportada

para o interior dos cloroplastos e sofrer modificações,

liga-se à subunidade L, gerando a enzima em sua for

ma funcional. A rubisco é, portanto, resultado de um

processo coordenado de expressão de genes nucleares

(rbcS) e de genes dos cloroplastos (rbcL).
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Até o momento, foram identificadas duas formas

de rubisco na natureza. A forma mais simples, en~

contrada em algumas bactérias fotossintetizantes, é

constituída apenas de subunidades grandes (L), sen~
do denominada forma 11. Por outro lado, a enzima

ativa, presente na maior parte dos organismos fotos

sintetizantes, é constituída de oito subunidades L e

oito subunidades S (LsSs), sendo denominada for
ma I. °sítio ativo da enzima situa~se na subunida~

de L. Ao se estudar as propriedades cinéticas da

rubisco (Km(cOz)' Km(Oz)' V máJ proveniente de di~
ferentes espécies de plantas C3, verifica-se a existên~

cia de diferenças pequenas, porém significativas

(Woodrow & Berry, 1988).

o ciclo C3 (ciclo de Calvin..Benson)

A elucidação da via metabólica através da qual os

vegetais fixam o COz e produzem os carboidratos é
um marco histórico no desenvolvimento das ciênci~

as biológicas. Foi a primeira via metabólica inteira

mente descoberta com o uso do isótopo radioativo do

carbono, o 14c. A partir de meados da década de 40,

Calvin, Benson, Bassham e uma equipe de colabora~

dores utilizaram o 14COZ em experimentos com algas

verdes dos gêneros Chlorella e Scenedesmus. Associa~

ram ao traçador radioativo uma ferramenta analítica

eficaz, a cromatografia bidimensional em papel, uma

técnica bioquímica então recentemente desenvolvi

da. A técnica de cromatografia permite separar e iden

tificar pequenas moléculas orgânicas presentes numa

mistura complexa, como aquela derivada de um ex~

trato de células vegetais.

Suspensões uniformes de algas verdes eram expos

tas a condições constantes de luz e COz, de modo que

a fotossíntese atingisse um estado estacionário. Por

um breve período de tempo, o 14COz era fornecido às

algas com o objetivo de marcar radioativamente os

diversos intermediários do ciclo. As análises bioquí~

micas eram efetuadas em amostras de algas coletadas

em álcool fervente, em diferentes momentos, a par~

tir do suprimento do 14COz' Procedia-se, então, à se~

paração cromatográfica e identificação dos compos

tos orgânicos presentes nos extratos das algas. As re

giões do papel de cromatrografia marcadas com radio-

•
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Fig. 5.27 O ciclo de Calvin pode ser dividido em três etapas: carboxilativa, redutiva e regenerativa.

Redução

3-F osfog IiceratO(6X)

ociclo redutivo do carbono (ciclo C3) é o respon~

sável pela assimilação de carbono em todos os orga~

nismos, à exceção de algumas espécies de bactérias

fotossintetizantes primitivas. As plantas C3 compre~

endem 85 % das angiospermas, maioria das gimnos

permas e pteridófitas, todas as briófitas e algas.

ET AP AS DO CICLO C3

O ciclo C3 pode ser dividido em três fases: a car,

boxilativa, a redutiva e a regenerativa (Fig. 5.27).

Ocorre no estroma dos cloroplastos, onde estão loca,

lizadas as enzimas que o movimentam. As três fases

do ciclo podem ser brevemente caracterizadas da se,

guinte forma:

1. A fase carboxilativa compreende a reação catali

sada pela rubisco. Cada molécula de CO2 fixada

pela rubisco dá origem a duas moléculas de 3

fosfoglicerato (3PGA), primeiro composto está

vel do ciclo C3• O intermediário de 6 carbonos

Carboxilação

Ribulose-1,5
bisfosfato (3X)

Regeneração

Gliceraldeído-3
fosfato

+
Sacarose, amido
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atividade podiam ser detectadas colocando~se o pa~

pel do cromatograma em contato com uma folha de
filme de raios X, técnica essa conhecida como auto,

radiografia. Expondo as algas ao 14C02 por intervalos

de tempo cada vez mais breves (até 2 segundos), a equi~

pe de Calvin foi capaz de identificar o primeiro produ,

to estável da fotossíntese, um ácido orgânico de três car~

banas, o ácido 3,fosfoglicérico. Identificaram também
a seqüência dos demais intermediários através do des,
locamento da radioatividade entre os diferentes com~

postos existentes nos auto~radiogramas dos extratos

obtidos em vários períodos após o suprimento do 14C02•

Depois de mais de uma década de trabalho intenso,

quando foram identificados os diferentes compostos
orgânicos intermediários e caracterizadas as enzimas

envolvidas, Calvin, Benson e sua equipe estabelece~

ram a rota que conduz à síntese de carboidratos a par~

tir do CO2• A via metabólica então desvendada envol~

ve 13 reações organizadas de um modo cíclico.
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Fig. 5.29 Reação de conversão e estrutura das trioses-fos
fato - gliceraldeído-3-fosfato (3PGald) e diidroxiacetona
fosfato (DHAP). A interconversão entre 3PGald e DHAP

é catalisada pela enzima triose-fosfato isomerase.

enzimáticas interconvertem açúcares-fosfato de

três, quatro, cinco, seis e sete átomos de carbo

no, e regeneram a molécula receptara primária

do COz, a ribulose-l,5-bisfosfato (RuBP). Oito

enzimas diferentes catalisam as 10 reações que

integram a etapa regenerativa do ciclo de

Calvin-Benson (Fig. 5.30).

DHAP

@ -O-PO:"H'

3PGald

H
Ic=o
I

H-C-OH
I

H~'®
H

3PGA+ATPH

Glicerato-l,3-bisfosfato + ADP [12]

Glicerato-l,3-bisfosfato + NADPH H

3PGald + NADP+ + Pi [13]

que forma inicialmente é instável. Inicialmente,

o COz reage com o átomo de carbono na posi

ção 2 (C- 2) da ribulose bisfosfato, formando uma

molécula instável, de 6 carbonos, que permane

ce ligada à enzima. A seguir, essa molécula é

hidrolisada, formando duas moléculas estáveis de

ácido 3-fosfoglicérico (3PGA) (Fig. 5.28).

2. Na fase redutiva, o 3PGA é convertido a

gliceraldeído-3-fosfato (3PGald) através de duas

reações que utilizam o A TP e o NADPH pro

duzidos na etapa fotoquímica da fotossíntese. O

3PGald é o primeiro carboidrato gerado no ciclo

C3• As duas reações seqüenciais, apresentadas a

seguir, são catalisadas pelas enzimas fosfato

glicerato quinase e NADP:gliceraldeído-3-fosfato

desidrogenase, respectivamente:

3. A fase regenerativa se processa a partir da forma

ção do 3PGald. Esse monossacarídeo é reversi
velmente convertido em diidroxiacetona-fosfa

to (DHAP) através da enzima triose-fosfato

isomerase (Fig. 5.29). Os dois açúcares fosfato,
constituídos de três carbonos, são denominados

trioses-fosfato (triose-P). Uma série de reações

CICLO AUTOCATALÍTICO
A fixação ininterrupta de COz durante a fotossín

tese requer que a RuBP seja continuamente regene

rada. Isso é garantido pela operação autocatalítica do

ciclo C3• Ou seja, o ciclo C3 se auto-sustenta e, quan

to maior a velocidade de formação da RuBP, maiar a

Carboxilação

1CH20POtI
2C=O
I

H_3C-OH
I

H_4C-OHI
2

SCH20P03

Hidrólise

Ribulose-1,5-bisfosfato
2-Carbóxi-3-cetoarabin itol-1,5-bisfosfato

(composto instável, intermediário da enzima) 3-Fosfoglicerato

Fig. 5.28 Reação de carboxilação da ribulose-1,5-bisfosfato, catalisada pela rubisco. A molécula de 3PGA superior, no
esquema, contém o novo átomo de carbono recém-incorporado, indicado com asterisco. (Taiz e Zaiger, 1991, modificado.)
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Fig. 5.30 Esquema do ciclo de Calvin completo. (Buchanan et aI., 2000, redesenhado.)
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sua capacidade de fixação de CO2. A velocidade de

assimilação de CO2 depende, assim, da taxa de gera

ção dos carboidratos intermediários que conduzem à
formação de moléculas de RuBP. Por exemplo, a fi

xação de três moléculas de CO2 produz seis molécu
las de triose-P. Cinco moléculas de triose-P (5 X 3C)

devem, necessariamente, regenerar três moléculas de

RuBP (3 X 5C), enquanto a sexta molécula de triose

P representa o produto líquido do processo. Isso sig

nifica que a formação de uma triose exige três voltas

no ciclo C3• A formação de uma hexose exige seis vol
tas no ciclo, tendo como saldo duas moléculas de triose

P, retomado ao ciclo o equivalente a 10 moléculas de

triose-P (10 X 3C) regeneradas na forma de seis mo

léculas de RuBP (6 X 5C), e assim sucessivamente. A

partir das moléculas de triose-P, os principais produ

tos da fotossmtese, o amido e a sacarose, podem ser então
sintetizados, conforme veremos adiante.

BALANÇO ENERGÉTICO DO CICLO C3

Do ponto de vista energético, a fixação de uma

molécula de CO2 exige três moléculas de A TP e duas
de NADPH. Duas moléculas de A TP e duas de

NADPH são necessárias para movimentar a fase

redutiva do ciclo (equações [12] e [13]). Uma tercei

ra molécula de A TP é exigida na fase final da etapa

regenerativa do ciclo C3, quando a ribulose fosfato

(RuP) é transformada em RuBP. Assim, a produção

de uma molécula de triose- P exige nove moléculas de

A TP e seis moléculas de NADPH (Fig. 5.30).

REGULAÇÃO DO CICLO C3
O ciclo de Calvin opera na interface entre o trans

porte de elétrons e conjunto de carboidratos que origi

na, sendo portanto regulado por fatores que afetam o

processo fotoquímico e por fatores que interferem na

demanda do organismo por compostos orgânicos

(Lawlor, 1987). Além disso, a presença de concentra

ções adequadas de açúcares- P intermediários é funda

mental para garantir a alta eficiência energética apre

sentada pelo ciclo C3• Essa condição é garantida pela

fina regulação desse ciclo. Como nas demais vias meta

bólicas, os pontos críticos de tal regulação são essen

cialmente as reações irreversíveis. No ciclo C3, as etapas

reguladoras críticas compreendem a reação de carboxila-
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ção catalisada pela rubisco e as quatro reações da etapa

regenerativa catalisadas pelas enzimas: gliceraldeído-3

fosfato desidrogenase (Fig. 5.30), frutose-1 ,6-bisfosfatase

(FBPase; Fig. 5.30), a sedo-heptulose-1, 7-bisfosfatase

(SBPase; Fig. 5.30) e a ribulose-5-fosfato cinase (Fig.

5.30).

Sabemos que a atividade enzimática pode ser afeta

da pela quantidade de cada enzima e por mecanismos

que modulam a atividade das enzimas já existentes no

estroma do cloroplasto. A regulação da expressão de

genes do núcleo e dos cloroplastos afeta a quantidade

das enzimas. Entretanto, diferentes mecanismos que

atuam em curto prazo (segundos ou minutos) podem

aumentar ou diminuir a atividade das enzimas já for

madas. O ciclo C3 é regulado pela luz, sendo plenamen

te ativo em presença de luz e inativo no escuro.

Regulação da rubisco
A ativação da rubisco pela luz se dá através de um

mecanismo complexo. Este envolve simultaneamente

o fluxo de Mg2+ dos tilacóides para o estroma, ativa

ção da enzima pelo CO2 e Mg2+, aumento do pH do

estroma, bem como a ação de uma proteína ativado
ra denominada rubisco ativas e (Buchanan et aL, 2000).

Em presença de luz, um mutante de Arabidopsis

thaliana, deficiente na proteína rubisco ativase, carac

teriza-se por um baixo nível de atividade da rubisco

e exige uma elevada concentração de CO2 para cres

cer (Woodrow & Berry, 1988).

O processo de ativação é reversível e compreende,

inicialmente, a formação de um complexo temário

enzima-C02- Mg2+ ao qual se liga, em seguida, a

RuBP. As moléculas de CO2 que participam do pro

cesso de ativação são distintas daquelas que atuam

como substrato (Fig. 5.31A). A reação de ativação

pelo CO2, denominada de carbamilação, produz mu

danças na conformação estrutural, aumentando a
atividade catalítica da enzima. A enzima rubisco

ativase remove ribulose bisfosfato ligada à rubisco

inativa, numa reação dependente de A TP. A rubisco

livre pode então reagir com o CO2 e o Mg2+ (Fig.

5.31 B). Em estudos recentes, tem-se verificado que a

própria rubisco ativase é uma enzima fortemente re

gulada que responde a sinais organo-específicos, à luz

e ao relógio circadiano das plantas.
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•. ( RUb,iSCO)
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Fig. 5.31 Modelo de regulação da rubisco. A. A ativação da rubisco é catalisada pela rubisco ativase e favorecida pelo,"

aumento do pH do estroma e da concentração de Mg2+decorrentes do fluxo fotossintético de elétrons nos cloroplastos J-

iluminados. B. A rubisco ativase remove a ribulose-1,5-bisfosfato ligada à rubisco inativa e descarbamilada, numa reação .t..·.·dependente de ATP. A rubisco livre pode então ser ativada por carbamilação ao se ligar ao COz e, a seguir, ao Mg2+. ;
(Hopkins, 1998, modificado.),
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o extrato de algumas espécies (Phaseolus vulgaris,

Solanum tuberosum) pode conter um potente inibidor
da rubisco denominado Z,carboxiarabinitol,l ,fosfato

(CA,l,P). Geralmente, esse composto encontra,se

presente naquelas espécies que apresentam variações
diurnas na atividade da rubisco. OCA, 1,P acumu,

la,se no escuro ou sob baixa intensidade luminosa,

ligando,se à forma ativa da rubisco (Gutteridge &
Gatenby, 1995).

Regulação das enzimas da fase
regenerativa do ciclo C3

O mecanismo de ativação das quatro enzimas da

fase regenerativa do ciclo C3 (ver Regulação do ciclo

C3) pela luz é diferente do mecanismo da rubisco. A

sua ativação envolve a participação da ferredoxina

dos cloroplastos e de uma proteína denominada dor,
redoxina (Buchanan, 1992). As tiorredoxinas são pro,

teínas de ferro-enxofre de baixo peso molecular, am,

pIamente distribuídas nos reinos animal e vegetal e

entre as bactérias, que desempenham várias funções

celulares, inclusive a de regulação. As tiorredoxinas

sofrem processos reversíveis de redução e oxidação em

dois resíduos de cisteína próximos, formando grupa,

mentos sulfidrila, quando reduzidas (,SH HS,), e

pontes dissulfeto, quando oxidadas (,S,S,).

O sistema ferredoxina/tiorredoxina, formado pela

ferredoxina, pela ferredoxina,tiorredoxina redutase

•
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P700* ~~e a
~ SH

PSI Tiorredoxina< I Tiorredoxina<

~ SH

Enzima reduzida Enzima oxidada
(ativa) (inativa)

Fig. 5.32 Regulação da atividade de enzimas pelo sistema ferredoxina/tiorredoxina. Algumas enzimas do ciclo C3 são
ativadas pela luz através desse sistema. (Hopkins, 1998, modificado.)

(FTR) e pela tiorredoxina, faz parte de um mecanis

mo geral de regulação enzimática mediado pela luz

(Fig. 5.32). Nos cloroplastos iluminados, a ferredo
xina recebe elétrons diretamente do Fotossistema I

e, em seguida, reduz as tiorredoxinas. Esta última re

ação é mediada pela enzima ferredoxina-tiorredoxi

na redutase. Na seqüência, as tiorredoxinas reduzem

grupamentos dissulfeto das enzjmas-alvo, que passam,

então, para um estado ativado. No escuro, através de

um mecanismo ainda desconhecido, essas enzimas

voltam ao estado oxidado, tomando-se novamente

inativas (Buchanan, 1992).

câmara selada, observou um aumento na taxa

de liberação de COz imediatamente após desli

gar a iluminação incidente sobre as folhas. Nesse

experimento, as folhas eram mantidas ilumina

das até que a concentração de COz no interior
da câmara se estabilizasse num valor conheci

do como ponto de compensação de COz' Essa

concentração de COz se estabelece no momen

to em que a taxa de fixação de COz pela fotos

síntese se iguala à taxa de liberação de COz pela

Fig. 5.33 Inibição da fotossíntese líquida em plantas de
soja (C3) pelo O2, Esse efeito inibitório do O2 sobre a fo
tossíntese foi observado pela primeira vez em 1920, sendo
conhecido como efeito Warburg. A atmosfera atual con
tém 20,9% de O2 e 0,036% de COz' (Salisbury & Ross,
1992, modificado.)

A fotorrespiração e o ciclo C2

Até o início da década de 70, alguns fenômenos

fotossintéticos representavam verdadeiros enigmas:

1. Desde 1920, a partir dos experimentos de Otto

Warburg, sabia-se que a assimilação fotossinté

tica de COz é inibida pelo Oz (efeito Warburg) .

Como se pode observar na Fig. 5.33, quanto

maior a quantidade de Õz no meio ambiente,

menor a taxa de fotossíntese de plantas com

metabolismo Cy As taxas fotossintéticas são

medidas através do consumo de COz' Verificou

se, ainda, que o efeito inibitório do Oz podia ser
atenuado, ou mesmo eliminado, elevando-se a

concentração de COz da atmosfera.

2. J. P. Decker (1955), ao estudar a fotossíntese de

folhas de tabaco (planta C3), mantidas numa
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organelas: eloroplastos, peroxissomos e mitocôndrias

(Fig. 5.34). Uma vez formado, o 2P-glicolato é rapi

damente hidrolisado no estroma dos eloroplastos por

uma fosfatase específica denominada fosfoglicolato

fosfatase. °glicolato é transportado para fora do elo

roplasto através de um carreador específico, localiza

do na membrana interna, em troca com o glicerato.

Já no interior dos peroxissomos, o glicolato é oxida

do a glioxilato e, em seguida, submetido a uma rea

ção de transaminação que o converte no aminoáci

do glicina, conforme representado a seguir:

°peróxido de hidrogênio (HI01) gerado na rea

ção de formação do glioxilato é decomposto nos pró

prios peroxissomos pela enzima catalase. A glicina é

transferida para as mitocôndrias, onde duas molécu

las de glicina (4 carbonos) são convertidas numa

molécula do aminoácido serina (3 carbonos) e em uma

molécula de Cal' Portanto, a fonte imediata do COz

liberado na fotorrespiração é a molécula de glicina.

Normalmente, as taxas de liberação de COl pela fo

torrespiração são aproximadamente cinco vezes mai

ores do que as taxas do cielo de Krebs (Leegood et alo,

1995).

A formação de serina, a partir de duas moléculas

de glicina, ocorre através de uma série complexa de

reações que se processam em duas etapas. Primeira

mente, uma molécula de glicina é descarboxilada pela

enzima glicina descarboxilase, gerando COl e amônia

(NH3), com a simultânea transferência de um grupo

metílico para uma molécula intermediária denomi

nada tetraidrofolato. Na segunda etapa, o grupamen

to C1 do metilenotetraidrofolato é transferido para

uma seglJ:nda molécula de glicina, formando uma

molécula de serina, numa reação catalisada pela en

zima serina transidroximetilase. A serina produzida nas

mitocôndrias é então exportada para os peroxissomos,

onde é submetida a uma reação de transaminação

formando o hidroxipiruvato. Este último, pela ação da

enzima hidroxiPiruvato redutase, é reduzido a glicerato.

CHzÜH - COOH ~
glicolato

[14]

[15]

CHO-COOH

glioxilato

~ CHzNHz - COOH
glicina

CHO-COOH

glioxilato

OCICLOCz°2-fosfoglicolato (2P-glicolato), gerado pela fun

ção oxigenase da rubisco, é ponto de partida da via

bioquímica Cl que envolve enzimas localizadas em três

respiração e fotorrespiração. Decker acompa

nhou a liberação de Cal' na transição luz-es

curo, verificando que, nos primeiros 2 minutos

de escuro, havia um aumento brusco na libera

ção de COl seguido de um deelínio até valores

constantes e que seriam normalmente espera

dos em condições de escuro devido à respiração

celular. Essa liberação transitória e intensa de

Cal' pós-iluminação, foi interpretada como

sendo dependente da luz. Daí a origem do ter

mo fotorresPiração, que, dos pontos de vista bio

químico e fisiológico, nada tem a ver com a res

piração celular propriamente dita. Os únicos

pontos comuns entre os dois processos é que

ambos consomem 01 e dão origem à liberação

deCOlO

3. A origem bioquímica do glicolato gerado duran
te a fotossíntese.

Todos esses fenômenos experimentais, aparente

mente independentes, passaram a ser compreendidos

e integrados a partir do momento em que W.L. Ogren

e G. Bowes, em 1971, demonstraram que a rubisco

também tem função oxigenas e e que o glicolato é for

mado a partir dessa reação (Fig. 5.25). Até aquele ano,

só se conhecia a função carboxilase da rubisco. De

monstrou-se, então, que o COl e o 01 moleculares

competem pelo sítio ativo da rubisco e pelo mesmo

substrato (RuBP). Em condições atmosféricas normais

(0,036% de COl e 21 % de °1)e sob temperaturas

moderadas (20-25°C), a proporção entre as funções

carboxilase/oxigenase é de cerca de 3:1. Ou seja, de

cada quatro reações da rubisco, três são de carboxila

ção e uma é de oxigenase. A diminuição da concen

tração do 01 ou aumento da concentração de COl

junto ao sítio ativo da rubisco podem reduzir a fotor

respiração devido ao aumento da função carboxilase

em detrimento da função oxigenase. Essa competição

entre 01 e COl explica a inibição da fotossÍntese das

plantas C3 sob baixas concentrações de COlOU sob

altas concentrações de 01 (efeito Warburg).
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8. Serina hidroximetil transferase

9. NAD+ jlidroxipiruvato redutase

6. Serina: glioxilato aminotransferase

7. Glicina descarboxilase

I
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CH:pHI
coa·

Glicolato

H,:.=l,~
HC=O
I
coa·"

Glioxilato

Perixossomo

1. Rubisco

2. Glicerato cinase

3. 2-Fosfoglicolato fosfatase

4. Glicolato oxidase

5. Glutamato: glioxilato aminotransferase

*GS - glutamina sintetase; GOGAT - glutamina: oxoglutarato aminotransferase

Fig. 5.34 Esquema da via bioquímica do glicolato (ciclo Cz), responsável pela fotorrespiração. A via Cz envolve três

organelas: cloroplasto, peroxissomos e mitocôndrias. (Buchanan et aI., 2000, modificado.)



Solubilidade do oxigênio e do dióxido de carbono na água em equihbrio com
diferentes temperaturas do ar (Leegood, 1993)

Solubilidade (f.tM)

Razão [OJCOz]

20,5

23,0

25,5

28,0

17

13
9

8

os tecidos vegetais, as folhas dispõem de um eficien

te mecanismo que permite a sua imediata recupera

ção. Nos cloroplastos, o NH3 é rapidamente reincor

porado em moléculas orgânicas através de um siste

ma enzimático constituído por duas enzimas: a gluta

mina sintetase e a glutamato sintase.

FATORES QUE AFETAM AS TAXAS

DE FOTORRESPIRAÇÃO
As taxas de fotorrespiração são tão dinâmicas quan

to as taxas de fotossíntese,sofrendo alterações com a

luz, concentração de COz e temperatura. Os principais

fatores que influenciam as taxas de fotorrespiração são

razão COz/Oz e a temperatura foliar. Conforme já

mencionamos, a eficiência fotossintética das plantas

C3 é significativamente afetada pela fotorrespiração.

Nas condições atmosféricas normais - 0,036% de COz

e 21 % de Oz -, a fotorrespiração pode ocasionar uma

diminuição na assimilação líquida de carbono de 20 a

50%, dependendo da temperatura.

As taxas de fotorrespiração aumentam à medida que

a intensidade luminosa e a temperatura se elevam. A

fotorrespiração é favorecida pelo aumento da tempe

ratura foliar porque a solubilidade do COz no meio

aquoso tende a diminuir mais rapidamente que a do

Oz, à medida que a temperatura foliar aumenta (T a

bela 5.2). As mudanças na razão Oz:COz alteram as

taxas de fixação de COz e as taxas de fotorrespiração

em decorrência do caráter competitivo desses dois subs

tratos pelo sítio ativo da rubisco. Em função de seus

efeitos sobre as taxas dos ciclos Cz e C3, as alterações

nas concentrações relativas dos gases Oz:COz podem

repercutir significativamente sobre as taxas de cresci

mento de uma planta, conforme ilustra a Tabela 5.3.

0,035% COz

348

299

230

224

21% Oz

10
20

30
40

Temperatura (OC)

152 Fotossíntese

A última reação do ciclo Cz dá-se com a entrada

do glicerato no interior dos cloroplastos, através de

um co-transportador da membrana interna dos clo

roplastos que faz a troca do glicerato pelo glicolato.

O glicerato é fosforilado a 3PGA pela glicerato cina

se, sendo então incorporado ao ciclo C3• Assim, a cada

duas moléculas de glicolato geradas pela rubisco, três

carbonos retomam ao ciclo C3 na forma de 3PGA,

enquanto um carbono já reduzido é efetivamente

perdido na forma de COz' Isso significa que 75% do

carbono originalmente incorporado ao 2P-glicolato

é recuperado pela via Cz através da reintegração do

3PGA ao ciclo C3•

Algumas algas e bactérias fotossintetizantes

excretam quantidades maciças de glicolato para o

meio externo quando a disponibilidade de COz é for

temente limitada ou a concentração de oxigênio re

pentinamente elevada. Tal fenômeno indica que es

ses organismos possuem uma baixa capacidade de

metabolizar o glicolato. Experimentalmente, através
do estudo de mutantes e do uso de inibidores da via

fotorrespiratória, já se comprovou que o acúmulo de

2P-glicolato ou de glicolato é inibitório para a assi

milação fotossintética do COz' O acúmulo de

glicolato, glioxilato ou glicina em plantas mutantes,

deficientes em enzimas do ciclo Cz, acarreta a dimi

nuição do estado de ativação da rubisco, provocan

do o decréscimo da fotossíntese e da própria fotorres

piração. De modo geral, mutações na via fotorrespi

ratória são letais (Lorimer & Andrews, 1981).

Cabe ainda destacar que a liberação de COz, du

rante a conversão de glicina a serina, é acompanha

da da liberação de quantidades equivalentes de nitro

gênio na forma de amônia. Como a NH3 é tóxica para
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Concentração
de CO2 (ppm)

Efeito de diferentes concentrações relativas de oxigênio
e dióxido de carbono sobre o crescimento de Mimulus
cardinales, uma planta C3 (Leegood, 1993)

Aumento da Massa Seca

(mg por planta por 10 dias)

I

110
320

640

21% O2

10
565

804

150
1.076

1.144

o PAPEL DA FOTORRESPlRAÇÃO
Se a fotorrespiração pode ter repercussões tão ne~

gativas para grande parte das espécies vegetais, por

que persiste nas espécies vegetais contemporâneas?

Por que não foi eliminada através de pressões de se,

leção no curso da evolução? A fotorrespiração é um

processo essencial, inevitável ou ambos? As respos,

tas a tais questões ainda são polêmicas e indefinidas.

Mas um fato incontestável é que a fotorrespiração é

decorrência de um "defeito" da rubisco: a presença da

função oxigenase, origem do glicolato. Muitos pesqui,

sadores defendem a hipótese de que a atividade oxi~

genase é uma conseqüência inevitável do mecanis~

mo de reação da própria carboxilação.

Não podemos esquecer que, no período inicial da

história da Terra, a atmosfera era rica em COz e mui~

to pobre em Oz (0,02%). À medida que a concen~

tração do Oz atmosférico foi aumentando, pela pró'

pria atividade dos organismos fotossintetizantes, a

competição do Oz pelo sítio ativo da rubisco foi se tor~

nando cada vez mais importante. Como a ameaça re~

presentada pela elevação crescente do Oz atmosféri~

co não foi acompanhada por modificações no funci,

onamento da rubisco, enquanto oxigenase, mecanis~

mos adequados de eliminação do glicolato tomaram~

se necessários. Muitos organismos aquáticos desfos~

forilam o 2~fosfoglicolato e excretam o glicolato. Nas

plantas superiores, por sua vez, a via Cz permite a re~

cuperação da maior parte do carbono desviado do

ciclo C3 pela função oxigenase da rubisco. Confor~

me já vimos, 75% do carbono desviado do ciclo C3,

na forma de glicolato, são reintegrados à via C3 por

intermédio do glicerato gerado pela via Cz (Fig. 5.34) .

Alguns especialistas atribuem à fotorrespiração um

papel importante na proteção das plantas contra a

foto inibição da fotossíntese. A fotorrespiração repre,
sentaria um dreno consumidor do excesso de A TP e

NADPH (ou ferredoxina reduzida) produzidos quan~

do os níveis de radiação são excessivamente elevados.

Funcionaria, portanto, como uma "válvula de esca,

pe" para a dissipação da energia metabólica exceden~
te. Esse excesso normalmente ocorre em dias

ensolarados, durante períodos de seca. Nessas condi,

ções, o COz não pode entrar no mesófilo foliar devi,

do ao fechamento dos estômatos, limitando o ciclo

redutivo C3, principal processo consumidor da ener,

gia fotoquímica. Na ausência da fotorrespiração, o

acúmulo exagerado de energia fotoquímica pode re,

sultar em reações de dissipação de energia danosas à

estrutura fotoquímica, ou seja, pode ocorrer a fotoxi~

dação dos fotossistemas e antenas. Essa hipótese é

suportada pela perda de capacidade fotossintética

(denominada foto inibição ) que pode ser observada

quando plantas são iluminadas na ausência simultâ~

nea de Oz e de COZo Além disso, cálculos estequio,
métricos sobre o consumo de A TP e NADPH durante

a operação combinada dos ciclos C3/CZ indicam que

o consumo de energia aumenta na medida em que a

concentração de COz da atmosfera circundante di,

minui e se aproxima do ponto de compensação de

COZoNesse momento, para cada COz fixado, o con,

sumo de energia fotoquímica pelos ciclos CZ/C3 é

aproximadamente três vezes maior do que o consu~

mo do ciclo C3 isoladamente (Lorimer & Andrews,

1981). O aumento das taxas do ciclo de Cz elevam o

consumo de energia para a fixação de COZo Durante
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períodos de deficiência hídrica, o ponto de compen~

sação de COz pode ser rapidamente atingido no in~

terior dos espaços aéreos do mesófilo foliar, enquan~

to a concentração de Oz tende a permanecer estabi~
lizada em tomo do valor atmosférico de 21 %.

Mecanismos fotos sintéticos de

concentração de COz

Em algumas espécies de plantas, a fotorrespiração

é tão baixa que não pode ser detectada. Isso não se

deve a propriedades diferenciadas da rubisco, mas sim

a mecanismos especiais de acumulação de COz nas

vizinhanças da enzima. Na presença de concentrações

suficientemente elevadas de COz, a reação de oxige~

nase é suprimida. Em plantas vasculares, são conhe~

cidos dois mecanismos concentradores de COz no

sítio de carboxilação da rubisco, os quais analisare~

mos a segUlr.

MECANISMO C4

O mecanismo concentrador de COz das plantas C4

baseia~se num ciclo de carboxilação e descarboxila~

ção que se distribui entre dois tipos diferenciados de

células fotossintéticas: as células do mes6filo e as célu~

Ias da bainha perivascular (Fig. 5.35). As células do

mesófilo e da bainha perivascular apresentam notá~

veis diferenças em suas propriedades bioquímicas, fi~

siológicas e ultra~estruturais. A bioquímica da via C4

é, portanto, fortemente integrada a adaptações ana~

tômicas especiais, conhecidas em seu conjunto como

anatomia do tipo Kranz (Fig. 5.36; termo alemão que

significa coroa). Essa anatomia foliar diferenciada tem

duas conseqüências fisiológicas particularmente im~

portantes. A primeira é que o COz pode ser concen~

trado nas células da bainha perivascular com reduzi~

das perdas por difusão. As paredes dessas células são

espessas e apresentam uma baixa permeabilidade aos

gases. A segunda é que a maioria das células do

mesófilo situa~se imediatamente adjacente a células

da bainha perivascular, sendo conectadas por nume~

rosos plasmodesmas. Isso possibilita uma cooperação

dinâmica e eficiente entre os dois tipos celulares ao

desempenharem as suas tarefas fotossintéticas espe~

cíficas. Medidas experimentais demonstram que a

CÉLULAS
DO

MESÓFILO

CÉLULAS
DA BAINHA

PERIVASCULAR

Fig. 5.35 O ciclo C4 de assimilação fotossintética do carbono

envolve divisão de tarefas entre dois tipos de células (células

do mesófilo e células da bainha perivascular) e quatro estapas:

(1) carboxilação do ácido fosfoenolpirúvico (PEP) catalisada

pela PEP carboxilase, formando um ácido orgânico de qua

tro carbonos nas células do mesófilo; (2) transporte do com

posto de quatro carbonos para as células da bainha perivas

cular; (3) descarboxilação do composto de quatro carbonos

gerando COz e uma molécula orgânica de três carbonos; (4)

transporte do ácido orgânico de três carbonos de volta às

células do mesófilo e regeneração do PEP. (Leegood, 1993.)

Fig. 5.36 Corte transversal de uma folha de planta C4 (mi

lho), caracterizando a anatomia Kranz. Em destaque, as cé~

lulas da bainha perivascular, envolvendo os feixes vascula

res, contendo cloroplastos (10X). (Fotografia gentilmente

cedida pelo Departamento de Botânica da UFRRJ.)
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concentração de COz nas células da bainha perivas

cular pode atingir valores 10 vezes superiores aos va
lores normalmente encontrados na atmosfera

(Furbank & Taylor, 1995).

As espécies C4 são predominantemente tropicais

e subtropicais, ocorrendo em 18 famílias de plantas

superiores (Smith, 1998). Estas incluem culturas

importantes como o milho, o sorgo, a cana-de-açú

car, assim como 8 das 10 piores ervas daninhas do

mundo. A tiririca (Cyperus rotundus), o capim-col

chão (Digitaria horizontalis) e o capim-arroz (Echino

chloa colonum) são exemplos de plantas daninhas com

metabolismo C4• Menos de 1% das angiospermas são

plantas C4, e a maioria das espécies são monocotile

dôneas, principalmente gramíneas e ciperáceas. En

tretanto, mais de 300 espécies C4 são dicotiledôneas.

Pelo menos 11 gêneros incluem espécies C3 e espécies

C4 (Leegood, 1993).

Supõe-se que as principais forças evolutivas que

conduziram ao surgimento das plantas C4 tenham sido

a progressiva redução da concentração do COz atmos

férico em combinação com o estresse hídrico e altas

temperaturas. Essas condições limitam extremamen

te a aquisição de COz em plantas com fotossíntese C3,

favorecendo ao máximo a fotorrespiração. As plan

tas C4 são especialmente bem adaptadas a condições

ambientais onde a irradiância e a temperatura são

elevadas, apresentando ainda uma boa tolerância ao

estresse hídrico (Lawlor, 1987).

O surgimento da via C4 é um evento relativamen

te recente na evolução do reino vegetal. Se o tempo

de evolução da fotossíntese geradora de Oz fosse pro

jetado num intervalo de 24 horas, a fotossíntese C4

teria surgido durante a última meia hora. A descober

ta de espécies intermediárias CrC4 confirma a hipó

tese de uma evolução gradual a partir de ancestrais

Cy Outro aspecto importante é que a fotossíntese do

tipo C4 distribui-se entre diferentes grupos de plan

tas não relacionados filogeneticamente. Por esse

motivo, aceita-se a hipótese de que esse mecanismo

tenha evoluído independentemente diversas vezes.

Isso talvez permita explicar as variações bioquímicas

que resultaram em diferentes tipos de mecanismo C4•

Essas diferenças são observadas no processo de descar

boxilação, conforme veremos mais adiante.
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o ciclo bioquímico C4

Na década de 60, Kortschach, no Havaí, e Hatch

& Slack, na Austrália, estudavam a fixação de COz

em milho, gramíneas tropicais e em cana-de-açúcar

utilizando folhas tratadas com 14COz, em experimen

tos similares aos realizados pelo grupo do Dr. Calvin.

Tais investigações revelaram que, nessas espécies, o

primeiro produto estável da fotossíntese era uma

molécula de quatro carbonos (oxaloacetato e

malato). A reação de carboxilação inicial das plan

tas C4 foi descoberta logo em seguida. A enzima PEP

carboxilase (PEPcase) catalisa a carboxilação irrever

sível do ácido fosfoenol pirúvico (PEP), tendo como

produto o imediato ácido oxaloacético (AOA), confor

me indicado a seguir:

HC03 - + PEP -7 AOA + Pi [16]

Convém destacar que a PEPcase utiliza carbono na

forma de bicarbonato (HC03 -), enquanto a rubisco

utiliza o carbono na forma de COz' No pH dos flui

dos celulares, o COl dissolvido sob a forma de ácido

carbônico dissocia-se, formando predominantemen

te o íon bicarbonato (HC03 -). No entanto, a dispo

nibilidade de COl para a rubisco é garantida pela ati

vidade da enzima anidrase carbônica, que atua deslo

cando a reação no sentido da formação de COz'

O ciclo C4 pode ser convenientemente dividido em

três fases: uma carboxilativa, uma descarboxilativa e,

finalmente, uma fase regenerativa (Fig. 5.37). O COz

atmosférico é fixado no citoplasma das células do

mesófilo através da reação catalisada pela PEPcase

(fase carboxilativa). Dentro das células do mesófilo, o

ácido oxaloacético produzido pela ação PEPcase pode

ser metabolizado de duas maneiras (Fig. 5.38). Uma

envolve a redução do cetoácido a hidroxidoácido.

Essa reação ocorre nos cloroplastos e é catalisada pela

enzimaNADP-malatodesidrogenase (NADP-MDHase).

A outra via ocorre através de uma reação citoplasmá

tica mediada por uma aspartato aminotransferase. Após

a sua formação, malato ou aspartato (4 carbonos) são

exportados para as células da bainha perivascular,

onde são submetidos a reações de descarboxilação.

Embora a reação de carboxilação seja comum a

todas as plantas C4, variações bioquímicas são encon

tradas na fase de descarboxilação. Esta é a base da di-
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Fig. 5.37 A via fotossintética C4 é responsável pelo "bombeamento" bioquímico do COz da atmosfera para o ciclo de

Calvin, que opera nos cloroplastos das células da bainha perivascular. A regeneração de cada molécula de PEP, a partir

do piruvato, é catalisada pela piruvato fosfato dicinase e exige o gasto de duas moléculas de A TP.

Fig. 5.38 O ácido oxaloacético, formado na reação de carboxilação catalisada pela PEPcase, pode ser reduzido a malato

ou sofrer uma transaminação, dando origem ao aspartato.



visão das plantas C4 em três subgrupos, de acordo com
a enzima que catalisa a reação de descarboxilação
(Fig. 5.39). Plantas como o milho, o sorgo, a cana~
de~açúcar e a planta daninha Digitaria sanguinalis

descarboxilam o mala to no interior dos cloroplastos
das células da bainha perivascular através da enzima

málica dependente de NADP (equação [17]). Já em
Amaranthus sp. e em Panicum miliacium (milheto), a
enzima descarboxiladora dominante é a enzima málica

dependente de NAD (equação [18]), localizada nas

CÉLULA DO MESÓFILO
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mitocôndrias. No terceiro grupo, no qual se encon
tram plantas do gênero Spartina sp. e o Panicum

maximum, a descarboxilação é catalisada por uma
enzima citoplasmática denominada PEP carboxiqui~

nase (equação [19]) (Leegood, 1993). Todas as
descarboxilases catalisam reações reversíveis, confor~

me as seguintes equações:

MALA TO + NADP+ f-1

PIRUV ATO + COz + NADPH [17]

BAINHA PERIVASCULAR

G) ENZIMA MALlCA DEPENDE DE NAOP

® ENZIMA MAuCA DEPENDE DE NAD

@ FOSFOENOLPIRUVATO CARBOXICINASE

Fig. 5.39 Esquema das três vias de descarboxilação de moléculas C4 nas células da bainha perivascular. O COz liberado

é imediatamente fixado pela rubisco .
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AOA + ATP f-7 PEP + COz + ADP [19]

PIRUVATO + Pi + ATP-7

PEP + AMP + PPi + H+ [20]

já sintetizadas, modificando a sua atividade catalíti

ca. A enzima málica dependente de NADP (equação

[17]) está sujeita ao controle redox pelo sistema

tiorredoxina, sendo inativa no escuro. A piruvato

fosfato dicinase (equação [20]) é regulada por um

mecanismo de fosforilação/ desfosforilação catalisado

por uma única proteína reguladora. A fosforilação
reduz a atividade da enzima, sendo o mecanismo

controlado pelos níveis de A TP e Pi (fosforilação)

e de AMP e PPi (desfosforilação). A PEP carboxilase

é uma enzima regulada alostericamente que responde

à transição claro/escuro (Leegood, 1993). As propri~

edades reguladoras da PEPcase serão abordadas mais
adiante.

MECANISMO MAC (METABOLISMO
ÁCIDO DAS CRASSULÁCEAS)

A via MAC (CAM, do inglês Crassulacean acid

metabolism) é um mecanismo fotossintético concen~

trador de COz selecionado em resposta à aridez de

ambientes terrestres e à limitação na disponibilidade

de COz em ambientes aquáticos (Keely, 1998). Perí~

odos de seca podem ocorrer devido a uma condição

climática (desertos, semi~áridos), à inconstância no

suprimento de água ou, mesmo, à salinidade excessi

va em determinado hábitat. Já a limitação de COz,

em ambientes aquáticos, deve-se à elevada resistên~

cia difusiva da água ao COz (104 vezes maior que a da

atmosfera) e à competição diurna pelo COz disponí~

vel entre os organismos fotossintetizantes aquáticos.

Até o momento, a via MAC foi encontrada em 26

famílias de angiospermas, em 38 espécies de pteridó~

fitas aquáticas pertencentes ao gênero Isoetes

(Lycophyta), em duas espécies de pteridófitas terres

tres (epífitas) e em uma família de gimnosperma.

Pesquisas em curso indicam que todas as espécies

aquáticas do gênero Isoetes seriam MAC. Assim, es

tima~se que 6% da flora aquática e 8% das espécies

terrestres apresentem metabolismo MAC (Keeley,
1998).

Provavelmente, todas as espécies de Cactáceas e

de Crassuláceas possuem metabolismo MAC, exclu~
sivamente. Nas outras famílias, são encontradas es~

pécies C3, MAC obrigatórias e facultativas. As plan

tas MAC facultativas são aquelas que apresentam o

[21]PPi + HzO -7 2 Pi

Nos cloroplastos das células da bainha vascular, as

moléculas de COz geradas pelas reações de descarbo~

xilação são incorporadas ao ciclo de Calvin~ Benson

(ciclo C3). O produto de 3 carbonos resultante retoma

às células do mesófilo, onde será utilizado para rege~

nerar a molécula primária que reage com o COz at~
mosférico, o PEP.

Em todos os três subgrupos de plantas C4, a regene~

ração do PEP, a partir do piruvato, ocorre nos cloro~

plastos das células do mesófilo, através de uma rea~

ção catalisada pela enzima piruvato fosfato dicinase:

Conforme se pode observar na equação [20], a re~

generação do PEP, a partir do piruvato, consome duas

ligações fosfato do A TP. A manutenção do ciclo C4

exige, portanto, um gasto adicional de duas molécu~

Ias de A TP por molécula de COz fixada. Portanto, nas

plantas C4, o custo energético total de cada molécu~

Ia de COz fixada, pela ação conjunta dos ciclos C3 e

C4, é de 5 A TP e 2 NADPH. Conseqüentemente, a

fixação de COz em plantas C4 apresenta uma exigên~

cia quântica (número de fótons) maior do que a de

uma planta C3, em condição atmosférica normal.

A regulação do ciclo C4

A operação do ciclo C4 exige uma complexa regu~

lação. Além de envolver vários compostos interme~

diários que transitam entre os dois tipos de células

fotossintéticas, o funcionamento do ciclo C4 precisa

ser coordenado com o ciclo C3•

Da mesma forma que o ciclo C3, certas enzimas~

chave do ciclo C4 são reguladas pela luz. Além de

induzir a expressão de genes envolvidos no ciclo C4,

a luz promove alterações na estrutura das proteínas

MALATO + NAD+ f-7

PIRUVATO + COz + NADH [18]

Essa reação é forçada a ocorrer na direção da sín~

tese de PEP devido à hidrólise do PPi (pirofosfato)

por uma pirofosfatase dos cloroplastos:



metabolismo MAC em determinadas condições am,

bientais. Em condições favoráveis, as MAC faculta,

tivas apresentam metabolismo do tipo C3• Bromeliá,

ceas e Orquidáceas epífitas de ecossistemas áridos ou

de florestas tropicais apresentam numerosos represen,
tantes com metabolismo MAC. Cerca de 50% das

plantas MAC conhecidas são epífitas. O abacaxi

(Bromeliácea) e o agave são exemplos de plantas cul,

tivadas com metabolismo MAC. A ampla distribui,

ção taxonômica e ecológica das plantas MAC sugere

que esse mecanismo também teria surgido muitas

vezes no curso da evolução (Leegood, 1993).

A via bioquímica MAC
As plantas MAC são caracterizadas pela fixação

maciça de COz no período noturno. O mecanismo

MAC fundamenta,se num processo de carboxilação

(noturna) seguido de uma etapa de descarboxilação

(diurna), esta última responsável pelo suprimento de

COz para o ciclo C3• As espécies MAC terrestres
abrem os estômatos durante a noite e os mantêm fe,

chados durante o dia, contrariamente ao que ocorre

com a maioria das plantas terrestres.
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A fixação noturna do COz também é catalisada por

uma isoforma da PEPcase. O COz fixado é acumula,

do nos vacúolos na forma de malato (Fig. 5.40). Por

esse motivo, durante a noite, a acidez celular vai au,

mentando progressivamente. Durante o dia, os estô

matos se fecham, mas o COz para o ciclo C3 passa a ser

fornecido pela descarboxilação do malato. Ao longo

do dia, devido ao consumo do malato, o pH dos va,

cúolos das células fotossintéticas aumenta progressiva'

mente. À noite, o amido é hidrolisado para a geração

de PEP, aCt!-mulando,se durante o dia como produto

da fotossíntese e da descarboxilação do malato.

Deve,se ressaltar que o mecanismo bioquímico de

carboxilação das plantas MAC e C4 é o mesmo, dife,

renciando,se quanto à sua regulação. Nas plantas C4,

há uma separação espacial (anatômica) entre a car

boxilação pela PEPcase e o ciclo C3, processos que

transcorrem simultaneamente. Já nas plantas MAC,

a separação desses eventos é apenas temporal, ocor,

rendo na mesma célula fotossintética. A fixação do

COz atmosférico pela PEPcase se processa à noite, en,

quanto a fixação de COz pelo ciclo de C3 ocorre du,
rante o dia.

c~ ..~. ~

t: A--../ 'HA

DIA

Fig. 5.40 Esquema representativo do metabolismo ácido das crassuláceas (MAC), mostrando a separação temporal en
tre a fixação do COz atmosférico pela PEP carboxilase (noturna) e a fixação de COz pelo ciclo de Calvin (diurna). A
fixação noturna de COz leva ao acúmulo de mala to no vacúolo. Durante o dia, o malato é descarboxilado, fornecendo
COz para o ciclo de Calvin. (Leegood, 1983, modificado.)
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o mecanismo MAC e a
sobrevivência das plantas

O mecanismo MAC aumenta extraordinariamen

te a eficiência de uso da água (EUA), sendo encontrado

em plantas adaptadas a ambientes áridos ou sujeitos ao

suprimento de água apenas periódico. A fixação no

turna de COz tem como resultado a diminuição da

perda de água porque a diferença de pressão de vapor

da água entre as folhas e a atmosfera atinge valores

mínimos durante a noite. Em regiões desérticas, as di

ferenças entre as temperaturas diurnas e noturnas são

enormes, podendo atingir 20°C. Ao mesmo tempo, a

presença de elevadas concentrações de COz no

mesófilo foliar de plantas MAC, durante uma parte do

período diurno (1%), minimiza a fotorrespiração.

Outra característica impressionante das plantas
MAC é a sua extrema flexibilidade metabólica. Em

várias espécies, a fotossíntese C3 ou MAC pode ser

induzida por mudanças nas condições ambientais. O
advento de uma seca ou o aumento da salinidade in

duzem o metabolismo MAC em muitas espécies fa
cultativas.

A continuidade da seca por um tempo prolongado

pode levar a um fechamento completo dos estômatos.

Nessa situação extrema, embora as plantas não apre

sentem nenhuma troca gasosa com a atmosfera, o seu

conteúdo de ácidos orgânicos continua a flutuar ao

longo do dia. Isso reflete a reciclagem interna do COz

gerado pela respiração e fotorrespiração. Tal reciclagem

de COz, além de garantir a sobrevivência em condi

ções extremamente secas, evita a fotoinibição e per

mite que a planta responda imediatamente ao retomo

da disponibilidade de água (Leegood, 1993).

Já entre as plantas aquáticas, o mecanismo MAC

permite a sobrevivência em ambientes densamente

ocupados por fitoplâncton, algas ou outras plantas

aquáticas. Nesses ambientes aquáticos, a disponibi
lidade de COz é extremamente limitante durante o

período diurno. A grande vantagem das plantas do

tadas de mecanismo MAC é sua capacidade de utili

zar o COz liberado pela respiração noturna de outras

plantas e animais que ocupam o seu hábitat.

Algumas espécies anfíbias são capazes de exibir

metabolismo MAC enquanto o desenvolvimento se

dá sob a água. Mas, diante da exposição ao ambiente

aéreo, os tecidos fotossintéticos, em contato com a

atmosfera, passam a apresentar, exclusivamente, a via

Cy A mesma planta pode, portanto, apresentar simul
taneamente as vias MAC e C3• Em outras espécies,

os metabolismos C3 e MAC se sucedem ao longo do

ciclo de vida da planta (Keeley,1998).

A PEP CARBOXILASE
A PEP carboxilase é uma enzima citossólica que

se distribui universalmente em todas as células vege

tais. Porém, nas plantas C4 e MAC, a PEPcase assu

me um papel destacado e especial na fotossíntese. Nas

folhas das plantas C4, a atividade da PEPcase pode

atingir valores centenas de vezes maiores do que os

valores encontrados nas folhas das plantas C3 ou nos

demais tecidos da própria planta C4• Como várias
outras enzimas, a PEPcase ocorre sob a forma de vá

rias isoenzimas, cada uma delas codificada por um

gene diferente e sujeita a uma regulação diferencia

da (Leegood, 1993).

Uma característica crucial da PEPcase, quando

comparada à rubisco, é a de que essa enzima atua

apenas como carboxilase. Além disso, a afinidade da

PEPcase pelo HC03 - é mais elevada do que a afini

dade da rubisco pelo COz' Enquanto o Km(COz) da

rubisco das plantas C3 situa-se na faixa de 15 a 25 f.LM,

o Km(HC03 -) da PEPcase situa-se em tomo de 8 f.LM

(Moroney & Somanchi, 1999). Ou seja, a PEPcase é

uma enzima carboxilativa mais eficiente do que a

rubisco, podendo carboxilar ainda que a disponibili

dade de COz seja muito baixa, o que não acontece
com a rubisco.

Regulação da PEPcase
A PEPcase é uma enzima alostérica sujeita a ativa

ção pela glicose-6-fosfato, pelas trioses-P, e a inibição

pelo L-malato. Essas características indicam que flu

tuações na concentração desses compostos no cito

plasma regulam a atividade da PEPcase. Nas plantas

C4, a PEPcase também é regulada pela transição luz

escuro. O mecanismo de modulação da PEPcase pela

luz envolve modificações das enzimas que afetam,

principalmente, as suas propriedades alostéricas. Em

presença de luz, a PEPcase das plantas C4 é fosforilaJa

pela ação catalítica de uma enzima cinase solúvel. A



fosforilação toma a PEPcase menos sensível ao efei

to inibitório do malato e, portanto, mais ativa durante

o período diurno (Cholet et aI., 1996). No caso das

plantas MAC, o grau de fosforilação da PEPcase é,

portanto, a sensibilidade ao malato; é controlado pelo

ritmo circadiano endógeno das plantas, e não pela luz.

Estudos sobre a variação da atividade diária da

PEPcase, extraída da planta MAC Bryophyllum, mos

traram que a PEPcase é 10 vezes mais sensível ao

malato durante o período luminoso do que quando

extraída das plantas durante do período escuro. Ve

rificou-se' ainda, que, ao contrário das plantas C4, a

forma noturna era fosforilada e que a forma diurna era

desfosforilada (Fig. 5.41; N immo et aI., 1995).

De modo generalizado, enquanto a fosforilação

reversível de proteínas é catalisada por vários tipos

de proteína cinase, a desfosforilação é catalisada por

fosfatases. O estado de fosforilação de uma proteína

Proteína
Citossólica
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in vivo depende, assim, do balanço entre as ativida

des de cinases e fosfatases, podendo ser regulado por

mudanças na atividade de ambas as enzimas ou na

atividade apenas de uma delas (cinase ou fosfatase).

Em Bryophyllum, o principal fator de terminante do

estado de fosforilação da PEPcase é a variação da ati

vidade de uma cinase específica. Nessa planta MAC,

tanto a luz como temperaturas elevadas promovem o

desaparecimento da PEPcinase, resultando na redu

ção da atividade da PEPcase no período diurno
(Nimmo et aI., 1995).

o DESTINO DOS PRODUTOS DA
FOTOS SÍNTESE

Em todas as plantas, a maior parte do carbono fixa

do na fotossíntese é utilizada para a formação de carboi

dratos, principalmente sacarose e amido, que são os pro

dutos mais estáveis do processo fotossintético (Fig. 5.24).

1Atividade
Cinase

da
PEPcase

ANoüe(MACl

lAtividade

Escuro (C.) ou
dia (MAC)

ATP . ADP

SER \ f
/--... '--J (SER~
~ -.-{-- •• ,-- •.•·I~P_E_PC_A_S_E--'

Pi ~
MAIS SENS/vEL AO MALATO

MENOS SENS/VEL AO ~P

MENOS ATIVA ESCURO-(C4) e
OIA(MAC)

MENOS SENS/vEL AO MALATO
MAIS SENS/vEL AO ~P

MAIS ATIVA LUZ-(C4) e
ESCURO (MAC)

Fig. 5.41 Modelo de mecanismo molecular proposto para a regulação da atividade da PEP carboxilase em plantas C4

(diurna) e MAC (noturna). A luz em plantas C4 e um sinal noturno ainda desconhecido em plantas MAC ativam uma
cinase da PEP carboxilase. Essa cinase, ao fosforilar a PEP carboxilase, aumenta a sua atividade. (Cholet et aI., 1996,

modificado. )

-



Gli~I~F + ATP ~ ADPGli + PPi [24]

ADPGli + (X~glucan)n-7

ADP+(X~glucan)n+l [25]

PPi + HzO -7 2Pi [26]

[22]

[23]

te dos carboidratos excedentes no interior dos vacúo~

los na forma de sacarose, acumulando pouco amido.

Na cana~de~açúcar e na beterraba, a sacarose consti

tui uma reserva de longo prazo.

Nas células fotossintéticas, a rota predominante na

síntese de amido é a constituída pela via que utiliza a

ADP~glicose (ADPGli) , proveniente da Gli~ 1~F.A via

de síntese de amido envolve três reações enzimáticas,

catalisadas pela ADP,glicose Pirofosforilase (equação

[24]) (também chamada de AD P ,glicose sintase), pela

amido sintase (equação [25]) e uma Pirofosforilase

(equação [26]), conforme indicado a seguir, respec~
tivamente:

Síntese de amido nos cloroplastos
O amido é o principal carboidrato de reserva das plan

tas superiores, existindo em duas formas - amilose e

amilopectina (Fig. S.42A). Aamilose é um polímero li~

near da glicose gerado pela ligação entre o primeiro e o

quarto carbonos de duas moléculas de glicose (ligação

(X~ 1,4). Aamilopectina é semelhante à amilose, mas apre'

senta ligações do tipo (X~ 1,6 a cada 24~30 resíduos de

glicose, o que origina uma molécula ramificada.

A acumulação de amido nas folhas é um processo

dinâmico. Quando velocidade de síntese de açúcares~

fosfato, nos cloroplastos, excede a sua capacidade de

exportação para o citoplasma, a síntese do amido é

intensificada. A frutose~6~fosfato (Fru~6~F) é o com~

posto intermediário do ciclo C3 que dá início à sínte~
se de amido nas células fotossintéticas. Atuando su~

cessivamente, as enzimas glicose~6~fosfato isomerase

(equação [22]) e fosfoglicomutase (equação [23]) in~

terconvertem a Fru~6~F em glicose~6~fosfato(Gli~6~F),

e esta última, emglicose~l~fosfato (Gli~l~F), molécu~

Ia precursora da síntese do amido (Fig. 5.43).
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Os carboidratos são moléculas extremamente im~

portantes para as plantas. Além de fornecerem ener~

gia para o processo respiratório e esqueletos de car~

bono para a síntese das demais biomoléculas, os car~

boidratos também constituem um importante com~

ponente estrutural do organismo das plantas. A mai~

or parte da matéria seca das plantas é formada por

constituintes da parede celular, a qual é, majoritaria~

mente, constituída de celulose, um polímero de gli~

cose. Entretanto, é importante destacar que uma parte

da energia luminosa absorvida pelos cloroplastos é

diretamente utilizada em outros processos bioquími~

cos, entre os quais a assimilação de N03 - e 504- e a

biossíntese de aminoácidos (Fig. 5.4).

Parte dos carboidratos gerados na fotossíntese (fo~

toassimi/ados) é utilizada para satisfazer as necessida~

des biossintéticas das células foliares, fluindo para o

metabolismo respiratório, para o metabolismo do ni~

trogênio e outras biossínteses. A parcela excedente

de carboidratos pode ser exportada das células fotos~

sintéticas na forma de sacarose, ou ser armazenada no

próprio cloroplasto na forma de amido (Fig. 5.42). O

destino do carbono nos tecidos fotossintéticos depen~

de, portanto, do estágio de desenvolvimento foliar.

Folhas imaturas retêm grande parte dos fotoassimila~

dos para a síntese de seus constituintes celulares (lipí~

dios, ácidos nucléicos, aminoácidos, proteínas, celulose

etc.), podendo inclusive importar fotoassimilados de

outras partes da planta. Em folhas maduras, ao contrá~

rio, grande parte dos fotoassimilados é exportada atra~

vés do floema para outras regiões da planta (fontes).

Durante o período luminoso, o amido acumula~se

no estroma dos cloroplastos na forma de grânulos, ao

passo que, durante a noite, o amido é remobilizado e

consumido na respiração. Na maioria das plantas, a

sacarose é a principal forma de transporte e distribui~

ção dos fotoassimilados para as regiões consumidoras

(drenos), representadas pelas raízes, ápices caulinares,

folhas imaturas e órgãos de reserva em formação (fru~
tos, sementes, tubérculos). A sacarose é sintetizada

no citossol das células fotossintéticas. Algumas plan~

tas, tais como a soja, o espinafre e o tabaco, armaze~
nam o excesso de fotoassimilados como amido nos

cloroplastos. Porém, plantas como o milho, a aveia e

a cevada armazenam, temporariamente, grande par~
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Fig. 5.42 Estrutura da molécula de amido (A) e de sacarose (B) .
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Fig. 5.43 Diagrama do fluxo de carbono nas células fotossintéticas. As linhas sólidas indicam as reações que ocorrem no

período luminoso, e as linhas pontilhadas, as reações que ocorrem predominantemente no escuro. As linhas tracejadas

indicam os processos que ocorrem ao longo de 24 horas. (1) ADP-glicose pirofosforilasej (2) frutose-l,6-bisfosfatasej (3)
sacarose fosfato sintase - SPS.
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plastos (níveis de 3PGA e Pi), sendo assim diretamen

te dependente das taxas de fotossíntese.

Síntese de sacarose no citoplasma
A sacarose é um dissacarídeo constituído por um

resíduo de glicose e um resíduo de frutos e (ligação a
1,2; Fig. 5,42B). Nos tecidos fotossintéticos, a saca
rose é derivada das trioses-fosfato sintetizadas no ci

clo C3 e exportadas do cloroplasto para o citoplasma

através de um transportador de Pi/triose-P (Figs. 5.24

e 5.43). No citoplasma, as trioses-P (diidroxiacetona

- DHAP e gliceraldeído- 3-fosfato - 3PGald) são con

vertidas em frutose-l,6-bisfosfato (Fru-l,6Pz) pela

ação da Fru-l,6Fz aldolase (equação [27]). Na seqüên

cia a Fru-l ,6P z é hidrolisada pela enzima frutose-l ,6

bisfosfatase (equação [28]) (FBPase), originando afru

tose-6-P (Fru-6P). Esta última molécula pode ser con

vertida em glicose-6-fosfato (Gli-6P) por uma

fosfoglicoisomerase (equação [29]) e, a seguir, em gli

cose-l-fosfato (Gli-lP) por uma fosfoglicomutase

(equação [30]). A glicose-l P é utilizada para formar

A ADP-glicose pirofosforilase (equação [24]) ca

talisa a síntese de ADPGli e PPi a partir da Gli-l-F e

A TP. Estudos conduzidos em diferentes espécies re

velam que a ADP-glicose pirofosforilase é uma enzi

ma reguladora chave da síntese de amido, sendo

alostericamente ativada pelo ácido 3-fosfoglicérico

(3PGA) e inibida pelo fosfato inorgânico (Pi). Depen

dendo da espécie e do pH, o 3PGA pode aumentar a

atividade da ADP -glicose pirofosforilase entre 5 e 100
vezes. Uma taxa de fotossíntese intensa eleva os ní

veis de 3PGA e diminui as concentrações de Pi nos

cloroplastos devido à fotofosforilação. Assim, a ele
vação da razão 3PGA/Pi, nos momentos de intensa

fotossíntese, ativa a ADP-glicose pirofosforilase, ca

nalizando os crescentes níveis de açúcares-fosfato em

direção à síntese de amido. A pirofosforilase (equa

ção [26]) favorece a síntese de amido porque desloca

o equilíbrio da reação catalisada pela ADP-glicose

pirofosforilase no sentido da síntese de ADPGli. Em

resumo, o metabolismo do amido é governado pelas

concentrações de metabólitos no interior dos cloro-



UDP~glicose (equação [31]). A síntese de sacarose~

fosfato, por sua vez, é catalisada pela enzima sacaro~

se~fosfato sintase (SPS), tendo como substratos a UDP~

glicose e a Fru~6P (equação [32]). Ao ser formada, a

sacarose~fosfato é hidrolisada através da sacarose~fos~

fato fosfatase, gerando sacarose e Pi (equação [33]). A

sacarose é então transferida para o floema e transpor ~

tada das folhas para os órgãos~dreno (Maffei, 1999).

DHAP + 3PGald ~ Fru~1,6Pz [27]

Fru~1,6Pz + HzO -7 Fru~6P + Pi

[28]

Fru~6P ~ Gli~6P

[29]

Gli~6P ~ Gli~lP

[30]

Gli~lP + UTP ~
UDP~glicose + PPi

[31]

UDP~glicose + Fru~6P ~
SACAROSE~P + UTP

[32]

SACAROSE~P + HzO -7
SACAROSE + Pi

[33]

A síntese de sacarose é controlada de modo mais

independente das taxas fotossintéticas do que a sín~

tese do amido. Diferentes estudos têm mostrado que

a síntese de amido pode ser afetada por alterações na

síntese de sacarose, enquanto o inverso não é neces~

sariamente verdadeiro. A regulação da síntese de
sacarose nos tecidos fotossintéticos deve ser sincro~

nizada com a permanente, mas variável, exportação
de assimilados. Entretanto, o controle da síntese de

sacarose também é essencial para a manutenção da

própria eficiência fotossintética. Se, em função das
demandas do crescimento, a síntese de sacarose ex~

cedesse a taxa de assimilação de COZI o consumo de

trioses- P reduziria a disponibilidade de compostos

intermediários no ciclo C)' Tal situação poderia com~

prometer a capacidade de regeneração da RuBP, ini~
bindo seriamente a fotossíntese. Diversos mecanismos

reguladores da síntese de sacarose são conhecidos,

atuando principalmente sobre a FBPase (equação

[28]) e sobre a SPS (equação [32]).

A FBPase citossólica catalisa a primeira reação ir~
reversível da via de síntese da sacarose, sendo inten~
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samente inibida por uma molécula sinalizadora espe

cífica denominada frutose~ 2, 6~bisfosfato, um análogo

do seu substrato natural, a frutose-l ,6-bisfosfato. A

FBPase exerce um papel fundamental no controle da

alocação de carbono entre a sacarose e o amido, con
forme veremos adiante.

A SPS determina a capacidade máxima de síntese
de sacarose nas células fotossintéticas. A atividade

dessa enzima está sujeita a um mecanismo de contro~

le "fino" e a um mecanismo de controle "grosseiro".

° controle fino é constituído pela modulação alos~

térica executada por efetores metabólicos que modi

ficam as propriedades cinéticas da enzima. Enquanto

a glicose-6P ativa a SPS, o fosfato inorgânico (Pi) atua

como inibidor. O controle grosseiro da SPS é decor

rente de um mecanismo de fosforilação/desfosforila~

ção da SPS conduzido por cinases e fosfatases. A fos~

forilação da SPS reduz a atividade da enzima por tomá~
Ia mais sensível ao efeito inibitório do Pi.

Vários fatores ambientais e metabólicos influen~

ciam a atividade da SPS, destacando-se dentre eles a

luz, a disponibilidade de COz, a nutrição nitrogenada

e o acúmulo de carboidratos. °processo de fosforila

ção/desfosforilação da SPS é responsável pela modu

lação da enzima na transição claro/escuro e durante

o processo de coordenação entre o metabolismo do

carbono e do nitrogênio. A SPS é um ponto de con~

trole importante na alocação de carbono entre a sín~
tese de sacarose (metabolismo do carbono) e a sínte~

se de aminoácidos (metabolismo do nitrogênio; Foyer

et al., 1995).

Controle da alocação de carbono
entre sacarose e amido

A regulação da FBPase é um fator crítico na alo~

cação de carbono entre sacarose e amido, apresentan

do aspectos bastante peculiares. Enquanto a Fru-l ,6P,

substrato da FBPase, ocorre em concentrações celu

lares que variam entre 1 e 10 mM, a Fru~2,6P, molé

cula reguladora, não supera 10 J.LM.A Fru~2,6P é um

potente inibidor da FBPase. Isso significa que peque

nas oscilações na concentração da Fru~2,6P têm re~

percussões significativas sobre a atividade da FBPase

e, conseqüentemente, sobre o fluxo de carbono em

direção à síntese de sacarose (Maffei, 1999).
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A concentração da Fru-2,6P é dependente da ação

de uma cinase e de uma fosfatase específicas. A cina

se fosforila a Fru-6P na posição 2, enquanto a fosfa

tas e catalisa a remoção do grupo fosfato da posição 2,

gerando novamente Fru-6P (Fig. 5.42). A cinase é

intensamente ativada pelo Pi e pela Fru-6P e forte

mente inibida pela diidroxiacetona e pelo 3PGA. Os

mesmos ativadores da cinase são potentes inibidores

da fosfatase. A intensa atividade do transportador Pi/
triose-P, decorrente de uma elevada taxa de assimi

lação de COz, eleva a concentração de trioses- P e

diminui a concentração de Pi no citoplasma. Tal

condição inibe a cinase e favorece a ação da fosfata

se que atua sobre a Fru- 2,6P, diminuindo a sua con

centração e, assim, aumentando a atividade da

FBPase. De modo inverso, quando a taxa de fotossín

tese diminui, os níveis citoplasmáticos de trioses-P se

reduzem, enquanto os níveis de Pi se elevam, promo

vendo a síntese de Fru-2,6P e a inibição da FBPase,

tendo como resultado a diminuição da síntese de
sacarose. Nas células fotossintéticas, o controle do

fluxo de trioses-P e Pi entre os cloroplastos e o cito

plasma desempenha um papel fundamental sobre a

regulação do fluxo de carbono em direção à sacarose
ou amido.

Sabe-se que a remoção de drenos (frutos, flores, tu

bérculos) reduz a demanda por fotoassimilados e resulta

na acumulação de amido nas folhas. Por outro lado, a

diminuição da intensidade luminosa reduz a taxa de

exportação de sacarose das células fotossintéticas, le

vando à acumulação de compostos intermediários nos

cloroplastos, como a Fru-6P e trioses-P. A acumulação

de açúcares-fosfato é acompanhada de uma redução da

concentração de Pi no interior dos cloroplastos. A ele

vação da concentração de intermediários do ciclo C3

e a redução dos níveis de Pi no interior dos cloroplas

tos contribuem para a ativação da ADP-glicose

pirofosforilase (equação [24]) . Todos esses dados indi

cam que a síntese de amido nos cloroplastos, a expor

tação de trioses- P dos clorop lastos e a síntese de

sacarose no citoplasma encontram-se em delicado equi

líbrio. Tal equilíbrio é modulado por mudanças sutis

nos níveis de trioses- P e Pi e pela precisa regulação de

enzimas-chave, dependendo da estreita comunicação

entre os cloroplastos e o citoplasma.

Informações complementares sobre o transporte de

fotoassimilados no floema, a partir das células fotos

sintéticas, para as diferentes partes da planta são en

contradas no Capo 6 (Transporte no Floema). A utili

zação dos carboidratos para extração de energia meta

bólica e geração de novos compostos orgânicos para

biossínteses é encontrada no Capo 7 (Respiração).

ASPECTOS ECOFISIOLÓGICOS
ASSOCIADOS À FOTOSsíNTESE

Vivendo em comunidades, freqüentemente as

plantas são levadas a competir entre si por recursos

essenciais, como, por exemplo, luz, água e nutrientes

minerais. Ao mesmo tempo, precisam otimizar o uso

dos recursos disponíveis, muitas vezes limitados e

variáveis quanto à sua disponibilidade.

Os mecanismos fotossintéticos C3, C4 e MAC es

tão associados a características fisiológicas que reper

cutem não só sobre a eficiência fotossintética, mas

também sobre o desempenho das plantas em diferen

tes condições ambientais. Cada um desses mecanis

mos fotossintéticos tem implicações ecológicas signi

ficativas e foi selecionado, ao longo do processo evo

lutivo, por conferir vantagens adaptativas especiais

em condições ambientais diversas.

A maioria das espécies C4 têm o seu centro de ori

gem na zona tropical, sendo mais abundantes em

ambientes quentes, secos e bem iluminados. Grande

parte das plantas invasoras mais agressivas apresenta

metabolismo C4• Já as espécies C3 tendem a predo

minar nas zonas temperadas, em regiões mais frias,

bem como em comunidades vegetais onde existe

auto-sombreamento (p. ex., florestas tropicais). Isso

significa que, numa sucessão ecológica, as espécies C4

tendem a ocorrer com grande freqüência durante as

etapas iniciais (espécies pioneiras), sendo paulatina

mente substituídas por espécies C3 à medida que os

níveis de sombreamento da comunidade vegetal au
mentam.

As respostas diferenciadas das plantas C3, C4 e

MAC à variação da intensidade luminosa, à variação

da concentração intrafoliar de COz, à temperatura e

à disponibilidade de água e nitrogênio permitem com

preender, parcialmente, o sucesso de cada tipo fo-



tossintético em situações ambientais diversas (Lawlor,

1987). Por outro lado, ao se estudar o efeito de fato

res ambientais sobre a fotossíntese, é preciso ter em

mente que a fotossíntese foliar depende das taxas de:

1. Suprimento de CO2 ao sítio ativo da rubisco.

2. Síntese de NADPH e de A TP (função das rea

ções fotoquímicas e da disponibilidade de luz).

3. Carboxilação da RuBP, dependente das taxas
relativas entre a atividade carboxilase e a ativi

dade oxigenase da rubisco.

4. Síntese de RuBP, controlada pelo ciclo C30

Nesta seção, analisaremos a variação quantitativa

da fotossíntese em plantas C3, C4 e MAC em função

de algumas variáveis ambientais e fisiológicas impor

tantes, bem como o seu significado ecofisiológico.

Comentaremos, brevemente, as interações da fotos

síntese e de outros processos com a produtividade de

comunidades vegetaiso

FotossÍlltese líquida (Fd

Medidas da absorção de CO2 em folhas, plantas ou

comunidades vegetais fornecem informações diretas

e precisas sobre as taxas fotossintéticas de assimilação

de C020 Essas medidas também são freqüentemente

denominadas fotossíntese líquida (FL). A maior parte

das medidas de trocas de CO2 são desenvolvidas em

ambientes fechados, ou seja, folhas, plantas ou grupo

de plantas são estudados em câmaras transparentes,
fechadas e com atmosfera controlada e monitorada.

As taxas de fotossíntese líquida do material em estu

do são determinadas pela medida das mudanças na

concentração de CO2 do ar que circula, em fluxo for

çado, através da câmara transparente (Fig. 5.44). O

aparelho que detecta continuamente as variações da

concentração do CO2 do ar que flui através da câma

ra é conhecido como IRGA (do inglês infra-red gas

analyser, ou analisado r de infravermelho em fase ga

sosa). A determinação quantitativa de CO2 pela aná

lise da absorção do infravermelho é o método con

temporâneo mais utilizado para determinar as taxas

fotossintéticas e respiratórias de plantas (Long &
Halgren, 1993) o

Se, por exemplo, a folha ou planta em estudo esti

ver fazendo fotossíntese, a concentração de CO2 do
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sistema diminuirá. Caso não haja reposição de CO2

absorvido, sua concentração continuará declinando

até atingir o ponto de compensação de CO2 da fotos

síntese (f). Quando essa concentração de CO2 é al

cançada, a taxa de fotossíntese bruta (FBR)se iguala à

taxa de respiração (R) somada à taxa de fotorrespira

ção (FR). Portanto, o ponto de compensação de CO2

(f) é atingido no momento em que a fotossíntese lí

quida (FL) é igual a zero:

[34]

A fotossíntese bruta (FBR)corresponde à capacida
de carboxilativa total das folhas em determinada con

dição, sendo responsável pela retirada de CO2 do ar

e formação dos carboidratos (ciclo C3) oEm condições
fotossintéticas estabilizadas e em atmosfera normal

(presença de 12C02), a FBRpode ser estimada através

da determinação da assimilação de 14C02 durante os

primeiros segundos de uma exposição das folhas ao

radiotraçador (Lawlor, 1987). Os processos de respi

ração e a fotorrespiração das células fotossintéticas,

por sua vez, liberam CO2 para o ambiente. Portanto,

a FL corresponde à taxa de assimilação de CO2 que

pode ser diretamente medida a partir de um ambien
te controlado e é o resultado das taxas relativas de

FBR·(carboxilação) , respiração e fotorrespiração (libe

ração de CO2).

Em resumo, concentrações de CO2 que sustentam

uma velocidade de carboxilação apenas igual às per

das de CO2 por respiração e fotorrespiração produzem

uma FL igual a zero (equação [34]). Essas concentra

ções de CO2 que geram FL igual a zero, denominadas

de ponto de compensação de CO2, são variáveis com

o tipo fotossintético, espécie e com as condições am

bientais a que as plantas se encontram submetidaso

FotossÍlltese líquida e
disponibilidade de CO2

A disponibilidade de CO2 para a fotossíntese de

pende da sua difusão da atmosfera para o interior dos

espaços aéreos do mesófilo foliar. A partir da atmos

fera intrafoliar, ocorre a dissolução e difusão do CO2

na fase líquida das células, até que o CO2 encontre as

enzimas de carboxilaçãoo Nesse intercâmbio, os estô-
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Fonte de luz

Fig. 5.44 Esquema de dispositivo para a medida das trocas de CO2 realizadas por folhas iluminadas. O fluxo de ar através

da câmara transparente é controlado e monitorado. O IRGA é um equipamento que permite quantificar a concentração

de CO2• A variação da concentração do CO2 do ar que entra e deixa a câmara onde a folha realiza suas atividades meta

bólicas permite estimar a taxa de fotossíntese líquida. (Nobel, 1991, modificado.)

I

matos constituem o principal ponto de controle da

entrada do CO2 e, simultaneamente, o principal pon

to de controle da perda de água pelas plantas (Fig.

5.6). À medida que a fotossíntese se desenvolve, o

CO2 consumido da atmosfera intrafoliar é reposto

pelo COz atmosférico por difusão. No entanto, quan

do as plantas começam a perder mais água do que

podem absorver, tendem a diminuir o grau de aber

tura dos estômatos, para reduzir a perda de água e

manter o seu equilíbrio hídrico. Quanto maior a de

ficiência hídrica, menor será o grau de abertura dos

ostíolos e, conseqüentemente, maior será a resistên

cia à entrada do CO2 atmosférico. Portanto, durante

os momentos diurnos de deficiência hídrica, as con-

centrações intrafoliares de COz tendem a diminuir
drasticamente.

A variação da concentração de COz produz respos
tas fotossintéticas substancialmente diferentes em

plantas C3 e C4• A fotossíntese das plantas C4 já se

encontra saturada com cerca de 100 j..Lll-lde CO2 nos

espaços intercelu/ares do mesófilo foliar, enquanto, nas

plantas C3, a saturação é alcançada com 250 j..Lll-l

de COz (Fig. 5.45). Isso ocorre devido à elevada efi

ciência de carboxilação da PEPcase, combinada com

a inibição da fotorrespiração promovida pelo meca

nismo C4 de concentração de COz junto ao sítio ati

vo da rubisco. Esses dados quantitativos explicam por

que a assimilação de COz em folhas de plantas C4 já
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Fotossíntese e eficiência no

uso da água

Tendo em vista a discussão precedente, podemos

concluir que a fotossíntese é freqüentemente limita~

da pela disponibilidade de água e de COz e que esses

dois fatores são interligados. Em comparação com as

plantas C3, os mecanismos concentradores de COz

aumentam significativamente a eficiência de uso da

água (EUA) das plantas C4 e MAG A EUA corres

ponde à razão entre a quantidade de CO2 assimilada

e a quantidade de água transpirada pela planta:

tomo de 50 fJ-ll-I, durante a fase final do período

diurno. Tal elevação do r dá~se quando as taxas de

fixação de COz superam as taxas de descarboxilação

do malato, diminuindo assim a concentração inter~

na de CO2 e, conseqüentemente, favorecendo a fo~

torrespiração.
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Fig. 5.45 Variação da fotossíntese líquida, em função da
concentração de CO2 intrafoliar, em plantas C3 e C4•

(Leegood, 1993, modificado.)

se encontra saturada na atmosfera normal (0,036%

CO2 ou 360 fJ-II-I e 21% de Oz) e não é afetada quan~

do se impõe uma variação na concentração externa

do O2, Em simulações experimentais, entretanto, as

taxas de assimilação de COz de plantas C3 aumentam

à medida que a concentração de COz externa supera

a concentração atmosférica (Fig. 5.45).

Em plantas C3, r é fortemente influenciado pelos

fatores que alteram a fotorrespiração. Nas plantas C3,

o r normalmente é atingido quando as concentrações

intrafoliares de CO2 situam~se entre 40 e 100 fJ-II-I.

Já nas plantas C4, o ponto de compensação de CO2 é

inferior a 5 fJ-II-I (Fig. 5.45). A redução da concen~

tração de O2 do ar para 2% faz com que o valor do r
de plantas C3 caia a ponto de se aproximar dos valo~

res do ponto de compensação de CO2 das plantas C4•

Na atmosfera normal, o ponto de compensação de

CO2 das plantas C3 varia em função da temperatura

foliar. A elevação da temperatura foliar em locais

intensamente iluminados, ao favorecer a fotorrespi~

ração, promove o aumento do valor do r nas plantas

C3 (Leegood, 1993).

Nas plantas MAC, o valor do r oscila entre valo~

res extremamente baixos (próximos a zero), durante

a fixação noturna de CO2, a valores elevados, em

EUA = fJ-mol COz fixado m-z çlffJ-mol

H20 transpirada m-z S-I

ou

EUA = massa seca produzida (g)/kg

de água transpirada

Nas plantas C3, a EUA varia entre 1-3 g COz/kg

HzO, enquanto, nas plantas C4, assume valores entre

2-5 g COz/kg H20 e, nas plantas MAC, valores en

tre 6-30 g COz/kg H20 (Larcher, 2000). Tais dife

renças na EUA encontram~se diretamente relaciona~
das ao funcionamento diferenciado dos estômatos nos

três tipos fotossintéticos.

O baixo ponto de compensação de COz das plan

tas C4 ( < 5 fJ-II-I) demonstra que elas são capazes de

realizar a fotossíntese positiva com uma baixa con

centração intercelular de CO2• Assim, ainda que a

condutância estomática de uma planta C4 seja muito

reduzida, a assimilação de COz pode prosseguir satis

fatoriamente, permitindo que as plantas C4 realizem

a fotossíntese com um mínimo de perda de água. As

plantas C3, ao contrário, têm a sua fotossíntese pron

tamente limitada à medida que a resistência estomá~

tica aumenta (fotossíntese positiva acima de 40 e 100

fJ-lCOz l-I de ar). Visto que a fotossíntese C3 exige

,
•
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uma condutância estomática mais elevada (maior

grau de abertura dos ostíolos) para manter taxas fo

tossintéticas positivas, a perda de água pela transpi

ração tende a ser bem maior do que nas plantas com

a via C4•

Entre as plantas com fotossíntese MAC, os eleva
dos valores da EUA também estão associados à regu

lação da abertura estomática e ao mecanismo concen

trador de COZo A abertura estomática noturna

minimiza as perdas de água por transpiração devido

ao baixo gradiente de pressão de vapor entre o

mesófilo foliar e a atmosfera. Ao mesmo tempo, a

elevada atividade da PEP carboxilase noturna garante

a fixação do COz atmosférico, armazenado sob a for

ma de ácidos orgânicos. Assim, o ciclo C3 pode fun

cionar nas plantas MAC, no período luminoso, ten

do como substrato o COl liberado internamente pela

descarboxilação de ácidos orgânicos, apesar de os es
tômatos estarem fechados.

Plantas com fotossíntese MAC e C4 são, portan

to, mais adaptadas a ambientes que apresentam limi

tações na disponibilidade de água. Isso é possível

porque plantas desses grupos fotossintéticos podem

assimilar COz, em condições hídricas adversas, con

trolando de modo específico a abertura estomática.

Respostas fotossintéticas à luz

As medidas da assimilação de COz em função da
taxa de fluência de fótons (medida da intensidade

luminosa) permitem a elaboração de curvas de dose

resposta típicas para plantas C3 e C4 (Fig. 5.46a). No

escuro, as trocas líquidas de COl assumem valores

negativos, visto que as trocas gasosas entre a folha e

o ambiente são determinadas, exclusivamente, pela

respiração celular. Na transição gradual entre escuro

e claro, na medida em que aumenta a intensidade

luminosa, diminui a taxa de liberação de COz foliar

devido à crescente fotossíntese bruta (FBR)· As taxas

de FBR aumentam proporcionalmente ao aumento da

disponibilidade de fótons. No momento em que a taxa

de fluência de fótons proporciona um valor de fotos

síntese líquida (FL) igual a zero, diz-se que foi atingi

do o ponto de compensação de luz (peL; ver equação

[34]). Esse parâmetro representa, portanto, um valor

de intensidade luminosa no qual a taxa de consumo

de COl pela FBR se iguala à taxa de liberação de COz

através da respiração mais fotorrespiração.
Na faixa de baixa intensidade luminosa, a fotor

respiração ainda é muito baixa. Com a continuidade

do aumento da taxa de fluência de fótons, a FBR passa
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a se elevar muito mais rapidamente do que a respira

ção e a fotorrespiração, aumentando progressivamen

te a FL• As taxas de assimilação de COz apresentam,

assim, um aumento linear em função da intensidade

luminosa. Essa fase linear da curva corresponde à eta

pa em que a fotossíntese é limitada pela luz. A quan
tidade de fótons determina os níveis A TP e NADPH

disponíveis para a assimilação de COz.
Embora a fotossíntese das plantas C3 e C4 tenha

um comportamento semelhante na fase linear da

curva de resposta à luz, as plantas C3 destacam-se pela

sua maior eficiência quântica quando as temperaturas

são inferiores a 30°C. A eficiência quântica relacio

na a quantidade de COz assimilada com a quantida

de de fótons absorvida (número de moles de COz fi

xado/número de moles de fótons absorvido), forne

cendo uma medida direta da energia exigida para a

fixação de COz' Assim, sob baixas intensidades lumi

nosas e abaixo de 30°C, a fotossíntese das plantas C3

é mais eficiente do que a fotossíntese das plantas C4•

Isso ocorre porque a fixação de COz através da via C4

tem um custo energético superior ao da via C3 (ver

Balanço Energético do Ciclo C3).

Sob elevadas intensidades luminosas, entretanto,

as curvas de assimilação de COz das plantas C3 e C4

se diferenciam destacadamente (Fig. 5.46b). Quan

do a intensidade luminosa supera 200 /Lmol fótons

m-z S-1 (10% da radiação solar plena), o aumento da
intensidade luminosa não acarreta mais um incre

mento proporcional nas taxas de fotüssíntese em plan

tas C3 até cerca de 500 a 1.000 /Lmol fótons m-z

s-1(cerca 1/4 a 1/2 da radiação solar máxima). A par

tir desse ponto, a fotossíntese das plantas C3 perma

nece constante. Diz-se que a fotossíntese alcançou a

saturação luminosa. O valor da intensidade luminosa

a partir do qual a fotossíntese permanece estável é

conhecido como ponto de saturação de luz (PSL). A

fotossíntese das plantas C4, ao contrário, não satura

com o aumento da intensidade luminosa, podendo
assumir valores crescentes até as taxas máximas de

fluência de fótons existentes sobre a superfície da terra

(2.000 /Lmol fótons m-z S-1 ou mais).

Entretanto, sob elevada intensidade luminosa, as

plantas C3 podem vir a apresentar um desempenho

fotossintétic~ semelhante ao das plantas C4 se a

Fotossíntese 171

atmosfera contiver uma reduzida concentração de Oz

(2%) ou com elevada concentração de COz (0,07%).

Tal observação experimental indica que a limitação

da fotossíntese C3, sob elevada intensidade lumino

sa, está relacionada com as limitações do metabolis

mo do carbono (ciclos Cz e C3). Resumidamente,

pode-se concluir que, sob elevadas intensidades lu

minosas, a fotossíntese das plantas C3 é substancial

mente limitada pela fotorrespiração.

PLANTAS DE SOL E DE SOMBRA

As plantas C3 apresentam grande diversidade de

respostas fotos sintéticas a variações ambientais, prin

cipalmente em relação à luz. Plantas adaptadas ao sol

apresentam elevadas taxas fotossintéticas e elevadas

taxas de crescimento sob iluminação intensa. Por

outro lado, apresentam fotossíntese ineficiente e di

ficuldades de sobreviver quando crescem sob baixa

intensidade luminosa (sombra ou interiores de cons

truções). As plantas de sol e de sombra obrigatóriassão

incapazes de se ajustar a condições extremas de ilu

minação. Entretanto, muitas espécies apresentam

grande flexibilidade de resposta à intensidade lumi

nosa. São plantas de sol e sombra facultativas, capa
zes de crescer em ambientes com diferentes intensi

dades luminosas

Plantas de sol e de sombra caracterizam-se por di

ferenças marcantes em seus valores de PCL, PSL e nas

velocidades máximas de fotossíntese quando em con

dições ambientais ótimas (Fig. 5.46c). O PCL, para

a maioria das plantas de sol, situa-se na faixa de 10 a

40 /Lmoles m-Z S-1, o que equivale à intensidade lu
minosa de um ambiente interno bem iluminado

(Hopkins, 1995). Entretanto, em plantas C3 adapta

das à sombra, o PCL é mais baixo, variando entre 1 e

5 /Lmoles m-z S-1 (Taiz & Zeiger, 1991). As reduzi

das taxas respiratórias, observadas nas plantas de som

bra, contribuem significativamente para o abaixa

mento do seu PCL (equação [34]). Em plantas de
sombra, as taxas fotossintéticas máximas, bem como

o ponto de saturação de luz da fotossíntese, assumem

valores bem inferiores aos observados em plantas de
so1. Tais características fotossintéticas refletem a es

tratégia de sobrevivência desenvolvida pelas plantas

adaptadas à limitação de luz: elevada eficiência de



Fig. 5.48 Eficiência quântica de plantas C3 e C4 em função
da temperatura foliar. A eficiência quântica é um índice que
relaciona número de moles de COz fixado pelo número de
fótons absorvidos. (Leegood, 1993, modificado.)
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(milho), por exemplo, não cresce em temperaturas
inferiores a 12-15°C. Um dos fatores limitantes ao

crescimento parece ser a enzima piruvato fosfato

dicinase (PFdC), a qual perde substancialmente a sua
atividade abaixo de 12°C. Adicionalmente, a tem

peratura ótima da PEPcase é de 30-35°C.

A maior eficiência fotossintética das plantas C} sob

temperaturas mais baixas também é demonstrada ao

se estudar a eficiência quântica da fotossíntese em

função da temperatura (Fig. 5.48). A eficiência

quântica das plantas C} diminui continuamente à

medida que a temperatura aumenta, mas permanece

constante nas plantas C4, numa ampla faixa de tem,

peratura. Em tomo de 30°C, a eficiência quântica das

plantas C} e C4 é semelhante, indicando que os cus,

tos energéticos dos ciclos C}/Cz e do ciclo C4 se equi,

param nesse ponto. Em ambos os casos, esse compor,

tamento da fotossíntese, em função da temperatura,

está relacionado com os níveis de fotorrespiração em

cada um dos tipos fotossintéticos. A fotorrespiração

é praticamente inexistente nas plantas C4• Porém, nas

plantas C}' as taxas de fotorrespiração aumentam com

a temperatura devido ao aumento da atividade oxi,

genase da rubisco. Convém destacar, ainda, que os
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captação e uso da luz disponível e baixas taxas de
crescimento.

Em condições atmosféricas normais, a fotossínte,

se de plantas C} e C4 apresenta diferenças marcantes

em função da temperatura (Fig. 5.47). Normalmen,

te, temperaturas foliares altas têm uma correlação

direta com elevados níveis de irradiância. As plantas

C4 tendem a apresentar temperaturas ótimas para a

fotossíntese mais elevadas do que as plantas C}' Em

folhas de plantas C}' a assimilação de COz atinge

valores máximos na faixa de 20-30°C. Já as plantas

C4 apresentam temperaturas ótimas na faixa de 30

40°C. Entretanto, em temperaturas inferiores a 30°C,

o desempenho fotossintético das plantas C} supera o

desempenho das plantas C4• Abaixo de 20°C, as ta,

xas fotossintéticas das plantas C4 são muito inferio,

res às das plantas C}' Por outro lado, em temperatu,

ras superiores a 30-35°C, a assimilação de COz de

plantas C3 decresce rapidamente, em contraste com

as plantas C4, que podem suportar temperaturas de até

45-50°C sem apresentarem danos à fotossíntese.

A sensibilidade das plantas C4 a baixas tempera'

turas é um fato bem conhecido. A espécie Zea mays

Fig. 5.47 Efeito da temperatura foliar sobre as taxas de
fotossíntese líquida de plantas com metabolismo fotossin,
tético C3 e C4• (Leegood, 1993, modificado.)



custos energéticos da fixação de COz pelas plantas C3

se elevam à medida que aumentam as taxas do ciclo

Cz (ver O Papel da Fotorrespiração). Numa atmosfe

ra com 2% de Oz ou enriquecida com COz, a fotor

respiração é suprimida nas plantas C3• Nessas condi

ções, a eficiência quântica das plantas C3 atinge ní

veis superiores ao das plantas C4• Isso se deve ao cus

to adicional permanente da fixação de COz através

da via C4 (5 A TP e 2 NADPH) em comparação com

o ciclo C3 (3 A TP e 2 NADPH).

Em resumo, a fotossíntese das plantas C4 é subs

tancialmente mais eficiente do que a das plantas C3

em ambientes quentes e intensamente iluminados. As

bases fisiológicas centrais dessa adaptação são o me

canismo concentrador de COz presente na fotossín

tese C4, inibidor da fotorrespiração, bem como as tem

peraturas ótimas mais elevadas de suas principais
enZlmas.

Eficiência de uso do nitrogênio

A capacidade fotossintética das plantas, de um

modo geral, é grandemente dependente da disponi

bilidade de nitrogênio. O nitrogênio é necessário para

garantir a integridade estrutural e funcional da foros

síntese por fazer parte das proteínas e clorofilas. A

quantidade de matéria seca produzida por unidade de

nitrogênio presente nos tecidos da planta constitui

um parâmetro denominado eficiência de uso do nitro

gênio (EUN).

EUN = mg N nos tecidos/g massa seca da planta

As plantas C4 e MAC precisam destinar menos

nitrogênio para a fotossíntese do que as plantas C3•

A rubisco corresponde a 50% da proteína foliar solú

vel em folhas C" enquanto, nas plantas C4 e MAC,

a sua quantidade é reduzida a 25% da proteína foliar

solúvel. Ao mesmo tempo, a PEPcase corresponde a

10% da proteína foliar solúvel nas plantas C4 e MAC.

Desse modo, o aporte total em nitrogênio para as

enzimas de carboxilação é sensivelmente menor nas

plantas C4 e MAC (Leegood, 1993). Nas plantas C4

e nas plantas MAC, a eficiência do EUN é, portan

to, maior do que nas plantas Cy Isso significa que as

plantas C4 são capazes de produzir maior quantidade
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de moléculas orgânicas com menor quantidade de

nitrogênio, competindo vantajosamente com as plan

tas C3 em solos pobres em nitrogênio (Oaks, 1994).

Fotossíntese e produtividade em
comunidades vegetais

O crescimento e a produtividade das plantas são

promovidos pela fotossíntese. Entretanto, não existe

um correlação direta entre as taxas de fotossíntese por

unidade de área foliar (FL) e a produção de biomassa

em determinado intervalo de tempo (Lawlor, 1987).
As taxas de acúmulo de biomassa observadas em uma

planta, ao longo de um período definido (dias, me

ses), dependem de uma interação complexa entre

fatores ambientais e genéticos que influenciam:

1. As taxas de fotossíntese por unidade de área

foliar (FL);

2. As taxas de respiração celular;

3. O tamanho e a orientação espacial da área ver

de de interceptação de luz, ou seja, arquitetura
do dossel;

4. A duração da área foliar fotossinteticamente
ativa.

A produtividade e o crescimento vegetal são nor

malmente quantificados tendo como base o acúmu

10 de massa seca (ou matéria seca) por um órgão, orga

nismo ou população num intervalo de tempo. A

massa seca é determinada mediante a dessecação de

órgãos ou plantas em estufa (60-70°C) até a remo

ção de toda a água livre presente nos tecidos. Os ele

mentos inorgânicos, indispensáveis ao metabolismo

vegetal, representam menos de 10% da matéria seca

total, sendo, no entanto, assimilados com o uso da

energia fotossintética. Mais de 90% da massa seca

correspondem a moléculas orgânicas derivadas da fi

xação de COz pela via C3, podendo ter funções es

truturais, metabólicas ou de reserva.

Nos ecossistemas naturais, a produtividade líqui

da (matéria seca acumulada) difere grandemente de
vido a fatores climáticos e edáficos. Na tundras e

desertos, onde os fatores limitantes principais são,

respectivamente, a temperatura e a água, a produti

vidade é baixa, atingindo valores em tomo de 100 a

200 g de matéria seca por m-z por ano. Já nas flores-



"""'I

I

Temperatura (OC)

40302010o-10

A respiração fornece energia e substratos para to

dos os processos bioquímicos de manutenção das es

truturas já existentes (resPiração de manutenção) e de

formação de novas estruturas e componentes celula

res (resPiração de crescimento) . Tal concepção facilita

compreender por que as taxas de respiração podem
variar de acordo com a fase de desenvolvimento de

uma planta ou órgão e com as taxas de crescimento

de cada espécie vegetal. Durante a fase de crescimento

vegetativo intenso, plantas ou órgãos vegetais tendem

a apresentar taxas de respiração mais elevadas do que

no período de maturidade, em função das exigências

biossintéticas. Ao mesmo tempo, as taxas de respira

ção celular tendem a ser mais baixas em espécies de

crescimento lento como aquelas adaptadas à sombra.
Por outro lado, existem evidências concretas de

que é possível obter plantas mais produtivas combi

nando-se baixas taxas de respiração com elevadas

taxas de fotossíntese, numa enorme gama de condi-

Fig. 5.49 Diagrama ilustrando o efeito da temperatura

sobre as taxas de fotossíntese bruta, respiração e fotossín

tese líquida. A fotossíntese líquida é determinada pela di

ferença entre a fotossíntese bruta e a respiração somada à

fotorrespiração. A fotossíntese bruta aumenta até que a

temperatura comece a ser inibitória devido a fatores como

desnaturação enzimática e fechamento estomático. A res

piração aumenta lentamente com a temperatura, tendo

temperatura ótima mais elevada do que a fotossíntese bru

ta, mas declina rapidamente acima de 50°C devido à ina

tivação de enzimas.
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TAXAS DE RESPIRAÇÃO CELULAR E
PRODUTIVIDADE

Depois da assimilação do COz, a respiração celu

lar é o principal processo que determina o acúmulo

de matéria seca. Conseqüentemente, a produtivida

de das plantas também é dependente das perdas res

piratórias ao longo do período de crescimento. Esti

ma-se que 20 a 40% de tudo o que é produzido pela

planta sejam consumidos na respiração celular do

organismo. A temperatura é um fator que afeta deci

sivamente as taxas respiratórias. As velocidades da

fotossíntese e da respiração variam de modo diferen

ciado em função da temperatura (Fig. 5.49). Acima

de 30°C, a fotossíntese líquida das plantas C3 come

ça a diminuir, enquanto as taxas de respiração aumen

tam (Chrispeels e Sadava, 1996).
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FOTOS SÍNTESE POR UNIDADE DE

ÁREA FOLIAR (FL) E
PRODUTIVIDADE

Conforme vimos ao longo da seção Metabolismo
do Carbono na Fotossíntese, as taxas de fotossíntese

líquida (FL) dependem da via de fixação de COz de

cada espécie (C3, C4, MAC). A via de fixação de COz

de uma planta é um fator genético que determina o

seu potencial de assimilação de COz, bem como a

interação da sua fotossíntese com fatores ambientais

críticos (luz, disponibilidade de COz, temperatura e

disponibilidade de água e nutrientes). A FLé, portan

to, uma propriedade foliar que determina o potenci

al de geração de carboidratos de uma planta, sendo

expressa em termos de IJ.moles de COz assimilado por

unidade de área foliar por unidade de tempo.

tas tropicais, a produtividade líquida é de cerca de

5.000 g m-z ano (Chrispeels & Sadava, 1996). Por

outro lado, tendo como base a unidade de área, a pro

dutividade terrestre é cinco vezes maior do que a dos

oceanos. Tal diferença é parcialmente devida a dife

renças no suprimento de nutrientes minerais. Na

maior parte dos oceanos, organismos mortos e detri

tos orgânicos afundam carregando os nutrientes para

fora da área superficial onde a fotossíntese pode se
desenvolver.
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Fig. 5.50 Correlação entre taxas respiratórias e taxas de
crescimento de plantas de diferentes genótipos de Lo/ium

perenne. As taxas de crescimento são inversamente corre
lacionadas com as taxas de respiração basal dos tecidos
faliares. (Wilson, 1982, modificado.)

ções ambientais (Lawlor, 1987). Num estudo com

cultivares de uma espécie de gramínea perene (Lolium

perenne), foi possível identificar genótipos com uma

significativa variabilidade nas taxas respiratórias (2,0

mg COz g-I h-I a 3,5 mg COz g-l h-I). Essa seleção

foi baseada nas taxas de respiração de folhas maduras

a 25°C (respiração de manutenção). Os resultados

obtidos permitiram estabelecer uma correlação nega,

tiva entre a respiração e as taxas de crescimento (Fig.

5.50), ou seja, as maiores taxas de crescimento foram

encontradas nos genótipos que apresentavam as me

nores taxas de respiração. Isso significa que a mani

pulação genética das taxas de respiração basal pode

contribuir para o aumento da produtividade de plan
tas cultivadas (Wilson, 1982).

PRODUTIVIDADE E ARQUITETURA
DO DOSSEL

A produtividade de uma comunidade vegetal é

intensamente dependente da interceptação de luz e,

conseqüentemente, da área faliar. A interceptação de

luz numa comunidade vegetal aumenta quase line,

armente com O aumento da área [aliar por unidade de

superfície do solo (índice de área [aliar ou IAF) até o

ponto em que o sombreamento foliar mútuo passe a
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ser limitante. O IAF é um índice que quantifica a

razão entre a área foliar total (m -Z) e a área de solo

(m-Z). O IAF é uma medida adimensional da cober

tura vegetal. Com um índice de área foliar igual a 4,

a superfície do solo estaria coberta quatro vezes pela
mesma área com folhas ordenadas em camadas de

acordo com a espécie (Larcher, 2000).

IAF = soma de toda a superfície faliar (m-Z)/

área do solo (m~Z)

A atenuação da radiação na cobertura vegetal de

pende da densidade da folhagem, do arranjo das folhas

no interior da vegetação e do ângulo existente entre a

folha e a radiação incidente (Larcher, 2000). O auto

sombreamento intenso reduz a eficiência global de

interceptação de luz, reduzindo o ganho de carbono em

longo prazo. Folhas que não podem contribuir para a

fotossíntese por limitação de luz representam um dre

no de carbono devido às suas perdas respiratórias. Os

valores do IAF em ecossistemas agrícolas produtivos

situam-se na faixa entre 3 e 5 (Lawlor, 1987).

O dossel de uma planta ou comunidade vegetal é

constituído de todas as estruturas da parte aérea que

interferem na interceptação da luz incidente. Folhas,

pedolos e ramos existentes no dossel interferem na

penetração da luz no interior de uma comunidade

vegetal. A arquitetura do dossel influencia a eficiên

cia de utilização da luz, porque a penetração de luz

através do dossel de uma planta é dependente de sua

organização e estrutura. A estrutura do dossel, por sua

vez, é determinada pela composição etária das folhas

e pela morfologia, tamanho, ângulo de inserção, ori,

entação, distribuição e espaçamento de folhas indi

viduais e ramos. A arquitetura do dossel varia subs,

tancialmente com a espécie vegetal e durante o cur

so do desenvolvimento de cada planta.

O IAF ótimo para determinada população de plan

tas depende do ângulo de inserção das folhas em rela

ção ao caule, sendo também influenciado pelo tama

nho e forma das folhas. Estudos a campo e simulações

com modelos computadorizados indicam que dosséis

com folhas tipicamente horizontais apresentam IAF

ótimo em tomo de 2, enquanto dosséis constituídos de

folhas com inserção vertical suportam valores de IAF

ótimos entre 3 e 7. Plantas com folhas mais eretas per-

•
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Fig. 5.51 Massa seca da parte aérea e índice de colheita

em oito cultivares britânicos de trigo plotados de acordo

com o ano de introdução de cada cultivar. O cultivo foi

conduzido em solo fértil e com manejo intensivo. (Gifford

et aI., 1982, modificado.)

que o potencial genético das espécies e cultivares

devido a deficiências nutricionais, seca, salinidade,

pragas e doenças. Melhorar a eficiência das plantas

cultivadas em relação a tais limitações é um outro

enorme desafio para o aumento do rendimento e pro

dução de alimentos.
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IC = massa seca do órgão consumido/

massa seca total da planta

FOTOSSÍNTESE E PRODUTIVIDADE
ECONÔMICA DAS CULTURAS

A fotossíntese e o rendimento econômico de uma

cultura também são processos indiretamente relaciona

dos. O rendimento corresponde à fração da matéria seca

que se acumula nas partes da planta utilizadas no con

sumo humano (p. ex., frutos, sementes, tubérculos). O

rendimento pode ser avaliado através da razão entre a

massa seca da parte colhida e a matéria seca total pro

duzida pela planta. Essa razão é denominada índice de

colheita (IC). Isso significa que os processos metabóli

cos envolvidos no controle da partição da massa seca

entre as fontes e os drenos da planta têm um papel im

portante no estabelecimento do índice de colheita.
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Muitos programas de seleção e melhoramento de

espécies cultivadas não têm tido como resultado a

elevação da produção de matéria seca total (produti

vidade). Na realidade, o melhoramento genético tem

sido capaz de elevar significativamente o índice de

colheita das plantas cultivadas. Os cultivares moder

nos de cereais apresentam maior área foliar mas me

nor FL do que os cultivares mais antigos (Gifford et

alo, 1984). Conseqüentemente, a produtividade total

não difere em condições nutricionais semelhantes.

Entretanto, o IC das variedades modernas é superior

ao das variedades mais antigas (Fig. 5.51).

Em grande parte das áreas cultivadas do nosso pla
neta, o rendimento das culturas tende a ser menor do

mitem um plantio mais adensado (menor espaçamen

to entre plantas). A distribuição de luz mais uniforme
através do dossel tende a aumentar a eficiência da in

terceptação da luz e, conseqüentemente, a eficiência

de assimilação de carbono pela comunidade.

De modo geral, os maiores sucessos obtidos na ten
tativa de aumentar a eficiência fotossintética das

plantas cultivadas têm envolvido mudanças na área

de interceptação de luz, na estrutura do dossel e na

duração da fase fotossinteticamente ativa das folhas. Es

pécies cultivadas, principalmente cereais, com folhas
mais eretas exibem maiores taxas de fotossintéticas e

tendem a apresentar maior produtividade econômica .

•
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CAPÍTULO 6

Manlio Silvestre Fernandes e Sonia Regina de Souza

VISÃO GERAL DO SISTEMA DE
TRANSPORTE NO FLOEMA

o transporte e distribuição de elementos nutriti~

vos, principalmente açúcares, desde as áreas de sín~

tese, que são as folhas fotos sinteticamente ativas, ou

a partir de órgãos de reserva, até as áreas de consumo

desses elementos nutritivos, que são as folhas novas,

flores ou frutos em desenvolvimento, é feito por um

sistema condutor formado por células vivas, mas

muito modificadas, chamadas, no seu conjunto, de
floema.

Cerca de 80% do carbono assimilado na fotossín~

tese é translocado das folhas para atender ao meta~
bolismo de células não~fotossintéticas.

O floema é originado a partir da diferenciação de

células do câmbio vascular em direção ao exterior,

enquanto o desenvolvimento para o interior resulta~

rá no xilema (Fig. 6.1). Assim, o floema, está locali~

zado na parte mais externa da área vascular. O floe~

ma pode ser de origem primária ou secundária. O

primeiro floema primário formado é chamado de pro~
tofloema, sendo distendido e destruído durante o

alongamento do órgão.

O floema é um sistema de transporte constituído

de um conjunto de células especializadas chamadas

de elementos crivados (EC). Células companheiras,

células do parênquima vascular e, em alguns casos,
fibras, esclereideos e células lactíferas também fazem

parte do floema.

As principais células de condução do floema que

constituem os elementos crivados podem ser de dois

tipos: células crivadas em gimnosperma e os elementos

dos tubos crivados, que são células altamente especi

alizadas de angiosperma.

As células que compõem os elementos crivados

possuem protoplasma vivo, núcleo ausente ou inci

piente, e carecem de tonoplasto, não havendo limite

nítido entre citoplasma e vacúolo.

O termo crivado refere~se aos poros através dos

quais os protoplastos de elementos crivados adjacen~
tes estão interconectados.

A principal distinção entre células crivadas e ele

mentos dos tubos crivados é que, nas células criva~

das, os poros possuem estrutura e distribuição unifor~

Xilema

Câmbio
Vascu/ar

Floema

Fig. 6.1 Corte transversal de caule mostrando câmbio
vascular e a diferenciação em floema (para o exterior) e
xilema (para o interior) .
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me pelas paredes, enquanto os elementos dos tubos

crivados apresentam áreas crivadas com poros maio

res formando as placas crivadas. Essas placas se locali

zam preferencialmente nas extremidades das paredes

dos elementos dos tubos crivados. Os poros das pla

cas crivadas são canais abertos que permitem o trans

porte entre as células.

Os elementos dos tubos crivados se dispõem em

arranjos longitudinais formando os tubos crivados. Os
elementos dos tubos crivados estão associados às cé

lulas parenquimatosas especializadas, denominadas

células companheiras. Ambas as células derivam da

mesma célula-mãe e possuem numerosas conexões
entre si.

Além das células constituintes dos elementos cri

vados e das células companheiras, outras células par

ticipam do complexo sistema de transporte do floe

ma: como as células do parênquima vascular. Em al

gumas plantas podem ser encontradas ainda células

especializadas no transporte de látex.

Uma visão de conjunto do sistema de transpOrte

nas plantas pode ser observada na Fig. 6.2. Água e

nutrientes, principalmente íons inorgânicos, deslo

cam-se desde as raízes até a parte aérea, através do

xilema, graças às pressões que se desenvolvem no

interior desses vasos. Por sua vez, açúcares, íons inor

gânicos e outros solutos deslocam-se por toda a plan

ta através do floema. As células componentes dos

elementos crivados por onde esse transporte é feito

estão intimamente ligadas às outras células (não-cri

vadas) através de múltiplos poros; são as células com

panheiras. Por essa conexão ser tão íntima, os elemen

tos crivados e as células companheiras formam de fato

um conjunto que pode ser chamado de complexo EC/

CC (elementos crivados/células companheiras). As

células companheiras, por sua vez, podem manter li

gações com outras células do parênquima vascular,

podendo formar um contínuo que as liga às células

do mesofilo onde ocorre a fotossíntese e formação de

esqueletos de carbono.

Fig. 6.2 Diagrama esquemáti

co do modelo de fluxo de pres
são entre células-fonte e célu

las-dreno através do xilema e

floema. (Adaptado de Taiz e

Zeiger, 2003.)
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É interessante ainda observar, na Fig. 6.2, que a

água que se desloca para a parte superior do feixe

vascular pode, se deslocar desde o xilema até o floe,

ma. Inversamente, a água pode também se deslocar

do floema para o xilema e do apoplasto para as célu,

Ias companheiras, e vice,versa. Embora os dois siste,

mas de vasos condutores sejam diferentes em sua fun,

ção e estrutura, em ambos podem se desenvolver gran,

des pressões internas, tanto positivas como negativas,

que afetam o deslocamento da água e dos solutos.

Apesar de não estar indicado na Fig. 6.2, o deslo,

camento da água desde o apoplasto para dentro das

células do complexo EC/CC é feito com a interme,

diação de proteínas de transporte (aquaporinas) 10'

calizadas na plasmalema das células do sistema.
O desenvolvimento do sistema elementos criva,

dos/células companheiras (ECICC) é bem caracterís,

tico das angiospermas, mas não ocorre do mesmo

modo nas gimnospermas.

A utilização de corantes fluorescentes mostra que

o sistema ECICC está isolado das outras células. En,

tretanto, ocorre também o transporte lateral de foto,

assimilados. Esse transporte ocorre através da plasma,

lema das CC, por um sistema de bombeamento.

O floema não é uniforme em todas as partes da

planta. Nas nervuras foliares, por exemplo, as célu,

Ias crivadas são bem menores do que as células do

parênquima vascular.

CONSTITUIÇÃO DOS ELEMENTOS
CRIVADOS E CÉLULAS

COMPANHEIRAS

Os elementos crivados (EC)

A estrutura dos elementos crivados foi descrita

inicialmente por Hartig, em 1860. Os elementos cri,

vados são formados por células extensamente modi,

ficadasj quando o sistema está completamente desen,

volvido (as células do floema estão maduras), elas

passam por grandes alterações.

Durante o processo de diferenciação, as células dos

EC sofrem um processo de autólise incompleta. Cé,

lulas do floema geralmente perdem o núcleo e o
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tonoplasto, depois perdem os ribossomos e o comple,

xo de Golgi. Assim, elas não podem executar algu

mas das funções essenciais das células vegetais. En

tretanto, elas mantêm suas mitocôndrias, que podem

apresentar características diferentes das mitocôndri

as das outras células vegetais. As células dos EC man

têm também alguns plastídeos, o retículo endoplas,

mático liso e, claro, o que é fundamental para as fun,

ções que desempenham: a membrana plasmática, que
vai formar um continuum com outras células adjacen,

tes ao sistema crivado. As proteínas filamentosas (pro,

teínas,P) entretanto persistem. O retículo endoplas,

mático é modificado, formando uma rede de micro
túbulos e cisternas conhecidas como retículo do vaso

crivado (RVC).

Esse RVC, juntamente com as mitocôndrias, as

proteínas,P e os plastídeos, formam um sistema que

se chama camada parietal ou lâmina parietal. Essa

lâmina parietal forma uma camada que reveste a pa,
rede interior das células dos elementos crivados, res,

tando um grande espaço central que forma o lúmen
do sistema de elementos crivados.

No processo de autólise parcial e reorganização do

citoplasma, as células dos elementos crivados perdem

também a capacidade de transcrição e tradução gê

nica. A síntese das proteínas de que essas células ne,

cessitam passa a ser feita pelas células companheiras.

As células companheiras têm os seus citoplasmas

enriquecidos das organelas, que faltam às células dos
elementos crivados. Outra característica das células

dos elementos crivados é que a plasmalema de uma

célula forma um continuum com a plasmalema das

células adjacentes. Esse processo de diferenciação

independe da presença das CC, visto que ocorre no

protofloema da raiz, onde as CC não se desenvolvem.

A característica principal das células dos elemen

tos crivados é a presença, longitudinalmente, de po,

ros, que são parte de uma placa crivada (áreas criva,

das) (Fig. 6.3). Esses poros na parede celular, com

diâmetros que variam entre 1 e 15 f.Lm,permitem
formar conexões entre as células do sistema. Esses

poros têm origem nas passagens dos plasmodesmos

entre as células. Ocorre um alargamento gradual des,

sas passagens, até que os poros se formam. A celulose

e outros elementos típicos da parede celular são subs,
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Plastfdeo
modificado

Vacúolo

Parede celular

primária

Mítocõndria

Fig. 6.3 Constituição dos elementos crivados e células
companheiras. (Adaptado de Taiz e Zeiger, 2003.)

tituídos por calose. A calos e aos poucos vai sendo

eliminada, dando lugar aos poros das placas crivadas.

Os elementos crivados apresentam, em geral, cur,

ta vida útil. Ao longo do tempo, eles acabam sendo

bloqueados pelo acúmulo de calose. À medida que as
células dos elementos crivados vão sendo assim

destruídas, outras células vão sendo diferenciadas, de

modo que o transporte não sofre descontinuidade.

Deve,se ressaltar, entretanto, que, embora a vida

curta seja uma regra geral, já foram observados, em

dicotiledôneas, elementos crivados que permanece'

ram funcionais por períodos de até 10 anos.

A diferenciação dos elementos crivados ocorre

desde o início da diferenciação dos tecidos abaixo do

meristema apical. Esses elementos, no início da dife

renciação, são conhecidos como protofloema. Esses

elementos condutores (protofloema), embora ainda

em fase inicial de diferenciação, já podem ser usados

intensivamente pelas plantas no transporte de nutri

entes para os tecidos vegetais em desenvolvimento.

As células companheiras (CC)

Cada uma das células dos elementos crivados está

conectada a uma ou mais células companheiras (Fig.

6.3 ). As células companheiras, ao contrário das cé,

lulas do sistema crivado, são ricas em organelas, prin

cipalmente das organelas que estão ausentes nas cé,
lulas do sistema crivado. É interessante notar que,

embora com características tão diversas, ambas (cé

lulas dos elementos crivados e células companheiras)

são originárias da divisão de uma mesma célula,mãe.

Embora se originem de uma mesma célula-mãe, as

CC não são sempre necessárias. No protofloema das

raízes e no sistema EC de folhas de gramíneas com

paredes celulares espessas, não existem CC.

As células companheiras e as células dos elemen

tos crivados têm, através das paredes celulares, um

sistema ramificado de comunicações, denominado

plasmodesmo, que permite uma intensa comunicação

e troca de substâncias entre elas (Fig. 6.3). O arranjo

é bem funcional, pois, enquanto as células compa,

nheiras ricas em organelas podem sintetizar uma sé,

rie de substâncias e compostos de alta energia como

o A TP, que podem ser rapidamente transferidos atra

vés do plasmodesmo para as células dos elementos

crivados, essas, por sua vez, concentram o seu meta,

bolismo nas atividades que são essenciais ao transpor'

te de fotossintatos. A maior parte da atividade meta,

bólica necessária à manutenção das células do tipo

elemento crivado é feita pelas células companheiras.

É preciso ressaltar, entretanto, que, ao contrário do

que ocorre com as células do xilema, as células dos

elementos crivados estão vivas, e suas paredes celu,

lares não são lignificadas.

Algumas células companheiras especializaram,se

no transporte, através do desenvolvimento de inva,

ginações ou reentrâncias da parede celular, e são por

isso chamadas de células de transferência. As reentrân,



cias, ou invaginações, da parede celular aumentam a

superfície da membrana e, portanto, a superfície de

absorção. Em Vicia faba, essas invaginações aumen

tam em 209% a superfície total da membrana

(Giaquinta, 1983). Esse grande aumento de superfí

cie das células companheiras/células de transferência,

também aponta para as células companheiras como

o sítio primário de carregamento do floema.

As invaginações aumentam muito a área de con

tato entre o apoplasto e a membrana das células. Esse

aumento de superfície é importante quando o deslo

camento de açúcares desde as áreas de produção é

feito pelo apoplasto.

Nas espécies que têm células de transferência,

Turgeon (1991) propõe um modelo, chamado arma

dilha de polímeros. De acordo com esse modelo, a

sacarose difunde-se das células do parênquima vas

cular para as células intermediárias via simplasto e

a favor de um gradiente de concentração. Nas célu

las de transferência, a sacarose é polimerizada, dan

do lugar à formação de oligossacarídeós, como a

rafinose e a estaquiose, que se acumulam em níveis

elevados nessas células (Fig. 6.4). Como esses oli

gossacarídeos têm um volume muito maior do que

o da sacarose, eles não conseguem se difundir de
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volta para as células do mesofilo, ficando retidos nas
células de transferência.

VIAS APOPLÁSTICA E
SIMPLÁSTICA

Para melhor entender o processo de deslocamen

to de nutrientes nas plantas, é necessário conhecer o

caminho que esses nutrientes percorrem antes de

chegarem à área vascular, ou seja, antes de entrarem
na corrente do xilema e no sistema crivado de trans

porte do floema.

Tanto nas raízes como na parte aérea, nutrientes

e água podem se deslocar desde a parte mais externa

(epiderme) até o parênquima vascular, tanto por via

apoplástica como por via simplástica (Fig. 6.5).

Apoplasto

o apoplasto compreende a soma dos espaços in

tercelulares e espaços formados por macro e micro

poros da parede celular. Esse espaço, chamado por

aqueles que trabalham com fisiologia vegetal de apo

plasto, é o mesmo espaço descrito pelos que trabalham

Rafinose

Estaquiose

Fig. 6.4 Variedade de açúcares encontrados na seiva do floema: monossacarídeos (galactose, glicose e frutose), dissacarídeo
(sacarose), oligossacarídeos (rafinose e estaquiose) .
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Fig. 6.6 Plasmodesma unindo o citossol de duas células
através da plasmalema e parede celular.

como os nutrientes minerais como o K+ podem se

deslocar livremente sem que ocorram interações do

tipo das que ocorrem no espaço livre de Donnan.

Plasmodesmos são pequenos poros, com diâmetros

em tomo de 20 a 60 nm. Eles são revestidos por uma

membrana plasmática, e contêm um tubo central,
denominado desmotúbulo. O desmotúbulo é uma

continuação do retículo endoplasmático.

As conexões célula a célula via plasmodesmos

permitem que ocorra o transporte através dos

protoplastos, denominado de via simplástica (Fig.

6.6). É necessário, portanto, que as células compa

nheiras tenham ligações em quantidade suficiente

com as outras células ao longo da via de transporte.

Ou seja, a viabilidade do transporte via simplástica

depende da intensidade das conexões via plasmodes

mos entre as superfícies de células adjacentes ao lon

go do contínuo mesofil~sistema crivado. Presume

se que, quanto maior o número de conexões plasmo

désmicas entre as células, maior o potencial de trans

porte na interface.

Sobre o plasmodesmo, Gunning (1976) observou:

"O plasmodesmo eleva a planta da condição de simples

coleção de células individuais para uma comunidade de

protoplastos vivos e interconectados."

A freqüência dos plasmodesmos nas células que

executam transporte simplástico está em tomo de 15
por micrômetro quadrado (f-Lm2)de superfície celular.

Em células do mesofilo em Oenotherma, foi calcu

lado que o plasmodesmo ocupa 0,38% das paredes

celulares adjacentes, com uma freqüência de 300 11m2

por parede. A magnitude do fluxo de açúcares atra

vés do plasmodesmo, em poros com comprimento de

Feixes
Condutores

Córtex

Epiderme

Apoplasto

Pêlo Absorvente

Fig. 6.5 Corte radicular transversal mostrando o apoplasto
e o simplasto através das células do córtex e endoderme.

A outra forma de deslocamento de nutrientes é a

que ocorre célula a célula, através de conexões entre

os protoplastos, chamadas de plasmodesma ou plas

modesmo (Fig. 6.6). Nesse caso, tanto os açúcares

Simplasto e plasmodesmo

com nutrição mineral de plantas como espaço livre

aparente.

Em parte desse espaço, como nas áreas intercelu

lares, o deslocamento de solutos com carga de qual

quer sinal ou de solutos eletricamente neutros, como

a sacarose, é livre. Esse espaço é chamado de espaço

livre de água. Nos poros da parede celular, entretan

to, o depósito de ácidos orgânicos (poligalacturôni
cos) sobre os feixes de microfibrilas (basicamente

formados de celulose e hemicelulose) gera uma super

fície de cargas fixas que formam o espaço livre de
Donnan.

Enquanto água e íons circulam livremente no es

paço livre de água, no espaço livre de Donnan ape

nas água e sacarose circulam livremente, enquanto
ânions e cátions têm seus movimentos restritos, de

pendendo do sinal do poro e dos íons (±) e intensi

dade da carga.

Açúcares como a sacarose, que são produzidos nas

células do mesofilo, deslocam-se para fora desta atra

vessando a plasmalema e circulando no espaço livre

(apoplasto). Esse movimento no apoplasto pode ocor

rer desde as células do mesofilo até as células compa
nheiras ou as células do elemento crivado. Esse seria

um movimento totalmente apoplástico.



0,5 e 20 f.Lmde diâmetro, seria então de 3,8 X 10-21

mo1.sec-1•

Na planta C4 Salsola ali, a freqüência de plasmo

desmo é de 14 X 188 cm - 2 de parede celular. Isso sig

nifica que 0,1% da parede celular tangencial é ocu

pada com os canais dos plasmodesmos.

Plantas como Vicia, beterraba e milho apresentam

pouca ligação direta entre as células do mesofilo e as

células do complexo EC/CC via plasmodesmo, en

quanto, em outras plantas, como Curcubita pepo, há
maior número de conexões entre essas células .

Entretanto, essa divisão das plantas entre as que

têm muita e as que têm poucas conexões entre as

células do mesofilo e o complexo EC/CC não é um

parâmetro absoluto, porque pode haver continuida

de de ligações entre esses dois extremos (mesofilo e

EC/CC) e as células do parênquima vascular e parên

quima do floema e mesofilo.

O que se verifica é que a freqüência de conexões

entre o complexo crivado e as células adjacentes pode

variar muito. Em algumas espécies existe uma freqüên

cia muito grande de plasmodesmos fazendo a ligação

célula-célula, enquanto, em outras espécies, essa fre

qüência pode ser muito pequena ou mesmo nula.

O pesquisador russo Gamalei (1991) e cols. pro

põem, para plantas dicotiledõneas, uma divisão em

quatro categorias, de acordo com a freqüência das li

gações via plasmodesmos entre as células do comple

xo crivado e as células adjacentes:

• Células do tiPo 1- Exibem uma grande quanti
dade de conexões.

• Células do tipo 2 - Exibem uma quantidade
moderada de conexões.

• Células do tiPo 2a - Exibem ligações esporádi
cas entre células.

• Células do tiPo 2b - Praticamente não exibem

contato entre células do EC/CC e as células ad

jacentes.

A freqüência de contatos via plasmodesmos entre

cada categoria pode variar em tomo de 10 vezes, o

que pode resultar em variações de até 1.000 vezes na

freqüência de ligações plasmodesmáticas entre famí
lias de dicotiledõneas.

As características das células companheiras

também mudam de acordo com o tipo de trans-
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porte - simplástico ou apoplástico - que as plan
tas fazem.

A estrutura e o funcionamento metabólico das

células companheiras são determinantes do tipo de

carregamento do floema (simplástico ou apoplástico).

Pelo menos dois tipos de estruturas estão bem ca
racterizadas:

• Estrutura 1 - as células companheiras não têm

cloroplastos, e apresentam uma extensa rede de

retículo endoplasmático.

• Estrutura 2 - as células companheiras são me

nores e contêm vacúolos e cloroplastos. Esse

grupo pode apresentar uma variante que se ca

racteriza por uma abundância de invaginações

na parede celular.

Em geral, as células companheiras que apresentam

estrutura 1 estão envolvidas em transporte via

simplástica. Células companheiras de estrutura 2
estão envolvidas em transporte via apoplástica.

Famílias que apresentam estrutura 1 transportam

açúcares via simplástica na forma de oligossacaríde

os, principalmente rafinose, enquanto famílias de

estrutura 2 transportam açúcares via apoplástica sob
a forma de sacarose.

Transporte intermediário

Pode também ocorrer um tipo intermediário de des

locamento em que os nutrientes percorrem parte do

trajeto entre o mesofilo e as células crivadas por via

simplástica e parte do trajeto por via apoplástica, sa

indo do sistema de transporte célula a célula em algum

ponto antes de chegarem às células companheiras ou
crivadas. Tanto nesse caso como no caso de transpor

te totalmente por via apoplástica, os nutrientes preci

sam voltar ao interior das células (companheiras ou

elementos crivados) para seguirem então se deslocan

do via simplástica até chegarem ao floema.

CARREGAMENTO E
DESCARREGAMENTO DO FLOEMA

Entende-se por carregamento do floema todo o

trajeto que os solutos fazem desde as células do

•



Plasmodesmos

Fig. 6.7 Diagrama esquemático da possível via de carregamento do floema em células foliares-fonte.

Célula companheira

solutos se deslocam no apoplasma (espaço livre), e

entrariam no sistema por transporte através da plas

malema de uma célula companheira ou diretamente,

através da plasmalema de uma célula crivada.

A Fig. 6.7 mostra esquematicamente os dois siste

mas de transporte de solutos e carregamento do floe

ma. As setas com traço forte no interior das células

mostram o caminho que os solutos podem percorrer

desde a área de síntese, onde ocorre a redução fotos

sintética do COz (células à esquerda, em azul), até a

área vascular (células à direita, em laranja).

Açúcares e outros nutrientes deslocam-se das cé

lulas do mesofilo, onde ocorre a redução de COz, para

as outras células via plasmodesmo. Num dos casos (se

tas mais largas), o deslocamento é todo feito por via

simplástica. Uma outra possibilidade, entretanto, é

que, em algum ponto do percurso (a célula do parên

quima do floema indicada na Fig. 6.7), açúcares pos

sam sair do interior das células para o apoplasto. Pos

teriormente, esses solutos, que agora se deslocam por

via apoplástica, podem retomar ao interior de outras

células para o carregamento do floema. Essa entrada

de solutas a partir do apoplasma pode, em algumas

espécies vegetais, ser feita através da plasmalema de

uma célula companheira, enquanto, em outras espé

cies, essa passagem para o interior ocorre diretamen
te nas células crivadas.

Célula do parênquima do f10ema

Célula da bainha vascular

Parede celular (apoplasto)

Membrana plasmática

Simplasto

mesofilo até o sistema de elementos crivados. Quan

do falamos em carregamento dos elementos crivados, es

tamos nos referindo exclusivamente ao carregamen
to de fotossimilados no sistema de elementos criva

dos, que compreende o conjunto formado pelas cé

lulas companheiras e elementos crivados (CCjEC).

Não existe uma única maneira de carregamento do

floema, o qual varia de acordo com as diversas famí

lias vegetais, podendo ser apoplástico, simplástico ou

intermediário, combinando essas duas estratégias. A

variação do carregamento do floema tem certamen

te um significado importante do ponta de vista

ecofisiológico, e é importante para a produção vege

tal. O uso de uma ou outra estratégia de carregamen

to, ou da combinação de ambas, reflete as condições

ambientais em que os diversos grupos de plantas se
desenvolveram.

O carregamento do sistema de elementos crivados

pode ser feito de duas maneiras. Uma delas é através

do deslocamento de solutos desde as células que cir

cundam o sistema vascular até as células companhei

ras, e das células companheiras até as células criva

das através dos plasmodesmos. Nesse caso, existe uma
continuidade entre essas células. Esta seria a via

simplástica de carregamento do sistema crivado.

Uma outra maneira de carregamento do sistema de

elementos crivados é a apoplástica. Nesse caso, os
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Quando, entretanto, estamos nos referindo ao

transporte de fotoassimilados em todo o sistema (des

de o mesofilo), o carregamento do floema só pode ser

considerado simplástico, se houver ligação (continui

dade) de todo o simplasto, desde as células do meso

filo até as células companheiras. No caso de não exis

tir essa continuidade, o sistema de carregamento é
considerado apoplástico. É possível que, em determi

nado sistema, parte do percurso dos fotoassimilados

seja feita por via simplástica, mas em algum ponto as

conexões via plamodesmos sejam interrompidas e os

fotoassimilados descarregados no espaço livre aparen

te e, depois, recarregados em outra célula de onde

passam por via simplástica para as células companhei,

rasoNesse caso, o carregamento do floema é também

considerado apoplástico. O carregamento só é consi

derado realmente por via simplástica quando todo o

percurso está conectado pelo plasmodesmo. Essa di

ferenciação deve ser feita porque, em algumas plan

tas, o transporte de soluros pelas células CC/EC é feito

por via simplástica, enquanto o carregamento do flo

ema é por via apoplástica.

O carregamento de açúcares no floema tem lugar

basicamente nas pequenas nervuras das folhas, que,

às vezes, anastomosam, formando uma rede capilar.

Essas nervuras podem ser classificadas em:

• Nervuras do tipo 1: onde as células companhei,

ras têm uma grande superfície de retículo endo

plasmático, não têm cloroplastos, e plastídeos

estão ausentes ou em pequena quantidade.

• Nervuras do tipo 2a: onde as células compa

nheiras são menores, contêm vários pequenos

vacúolos e têm cloroplastos.

• Nervuras do tipo 2b: onde as células compa,

nheiras especializadas em transporte (células de

transferência) geralmente desenvolvem invagi

nações da parede celular.

As nervuras dos tipos 1, 2a e 2b surgem em seqüên

cia, ao longo do processo evolutivo. Pequenas áreas

(aréolas) são demarcadas por essa rede de nervuras.
Esse sistema é altamente eficiente na coleta de foto

assimilados que são produzidos no mesofilo foliar.

Geiger (1980) observou que a beterraba açucare ira

tem 70 cm dessa rede capilar por cm2 de lâmina foli,

ar. Esse autor também observou que 33 Jlm lineares
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da rede capilar podem coletar os fotoassimilados pro

duzidos por 29 células do mesofilo.

As configurações das pequenas nervuras, que de

terminam o modo de carregamento do floema, apa

recem preferencialmente em determinadas zonas cli

máticas. De modo geral, o carregamento do floema

por via apoplástica predomina nas regiões de clima

temperado e em climas áridos. O carregamento do

floema por via simplástica é predominante nas regi

ões tropicais úmidas.

A maioria das plantas herbáceas, que se origina

ram em regiões de clima temperado, pertence ao gru

po que transporta solutos para o sistema CC-EC pela

via apoplástica. Nessa relação, encontra-se a maio

ria das plantas cultivadas. Nessas plantas, os açúca

res podem entrar no sistema crivado diretamente do

apoplasma.

A análise molecular mostrou que, no caso dessas

espécies que apresentam transporte apoplástico, a

ação do gene sutl (sucrose transporter 1) que codifica

o transportador de sacarose na plasmalema, aparece

diretamente na membrana plasmática das células do

EC. Por outro lado, no caso de espécies com sistema

de transporte por via simplástica, os transportadores

de sacarose (SUC2: sucrose) estão associados com a

enzima invertase (que hidrolisa a sacarose em glico

se e frutose) e estão localizados nas células compa

nheiras (CC), mas não nas células do EC. A locali,

zação das H +,A TPases nas CC e EC segue tendência

semelhante à dos transportadores de sacarose .

No caso de espécies que transportam açúcares via

simplástica, cujas H+ -A TPases estão localizadas na

plasmalema das CC, ocorre um grande transporte de

estaquiose e rafinose, principalmente nas chamadas
células intermediárias (CI).

No caso desses transportadores simplásticos, a

sacarose entra nas células companheiras (CC) a par'
tir das células do feixe vascular. Uma vez no interior

das CC, ocorre a formação em oligossacarídeos da

família da rafinose (rafinose, estaquiose). Esses polí,

meros são muito grandes e não passariam através dos

poros do plasmodesmo, o que impediria seu retorno

ao sistema transportador. Assim, o transporte de açú

cares no simplasto seria unidirecional (mesofilo -?
complexo crivado), e contra o gradiente de con-

•
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TRANSPORTE DE SACAROSE

O transporte de sacarose desde o apoplasto para o
interior das células companheiras ou dos elementos
crivados é feito contra um gradiente de concentra

ção. Para que ocorra esse transporte, é necessário um
gasto de energia, ou seja, é um sistema de transporte
ativo.

No caso de moléculas que não têm carga elétrica,
como é o caso da sacarose ou da glicose, o cálculo da

nesse processo. Numa escala de evolução, o modo
de carregamento por via simplástica é o mais anti
go, tendo os outros sistemas evoluído posterior
mente.
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Fig. 6.8 Esquema geral do carregamento e descarregamento do floema: (A) fonte; (B) célula companheiraj (C) elemen

to crivado do floemaj (D) dreno.

centração total de açúcares (Fig. 6.8). Desse modo, a

polimerização funciona como uma armadilha para
açúcares, que retém os polissacarídeos nas células
companheiras contra um gradiente de concentração,
o que toma o carregamento do floema menos efici
ente nas plantas que transportam os fotoassimilados
via simplástica. Em conseqüência, o deslocamento do
carbono por unidade de massa das folhas é maior nas

espécies que exibem carregamento do floema por via
apoplástica.

Verifica-se, entretanto, que a natureza do car
regamento do floema não depende apenas da exis
tência ou não de ligações abundantes através de
plasmodesmos. O tipo de metabolismo das células
companheiras e células adjacentes é fundamental
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energia necessária para executar esse tipo de traba

lho é obtido pela equação de Nernst.

LlG = RT ln [concentração interna]
[concentração externa]

onde:

LlG é variação de energia livre do sistema

R é a constante dos gases

T é a temperatura absoluta

Para o transporte de glicose contra um gradiente de

1:10, a variação de energia livre seria:

LlG = 1,98 X 293 X ln .Q
0,01

LlG = 1,34 Kcal/mol

Para uma relação de concentração de

1:100 LlG = 2,68 Kcal/mol

1:1.000 LlG = 4,02 Kcal/mol

Vale lembrar que a hidrólise de 1 moI de A TP (A TP

+ HOH ~ ADP + Pi) produz 7,3 KcaL

A absorção de sacarose pelas células do comple

xo CC/EC segue o modelo de Michaelis-Menten,

isto é, apresenta cinética de saturação. Mostra tam

bém um sistema dual de absorção, e o componente

de alta afinidade mostra cinética de saturação, en

quanto o componente de baixa afinidade aparente

mente não é saturável. O primeiro componente

opera em concentrações baixas de sacarose, prova

velmente iguais às que ocorrem normalmente no

apoplasto. O segundo componente opera nas con

centrações mais elevadas. Em ambos os casos, os

dados indicam uma absorção via simporte (sacarose

próton). No caso do sistema de alta afinidade, a

estequiometria (sacarose:próton) do sistema seria de

2:1 (em concentrações menores que 5 moI m-3). No

segundo caso (concentrações entre 5 e 15 moI m-3),

a relação muda para 6: 1.

É interessante ressaltar que todos os transportado

res de sacarose identificados até aqui são co-transpor

tadores (sacarose/H+). O KMaparente para sacarose

nesses transportadores está na faixa de 1 mM, e a

estequiometria do co-transporte é de 1:1.
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Não está esclarecido ainda se as células crivadas

têm ou não bombas iônicas de extrusão de H+ na plas

malema. No caso das células companheiras, entretan

to, já foi localizado um gene que codifica para H+

A TPases (bombas de pró tons ). Entretanto, é bom

ressaltar que a concentração de A TP (substrato para

as H+ -A TPases) no sistema crivado é bem elevada,

geralmente em torno de 1 mM.

Bombas de prótons

As bombas de pró tons são transportadores de íons

específicos para prótons, funcionando com energia

metabólica da hidrólise de A TP. Elas podem ser des

critas como próton-A TPases. O transportador, esti

mulado pela presença de H + no meio interno, usa a

energia gerada pela hidrólise do A TP para mudar de

estado energético, liga-se ao H+ e o bombeia para o

meio externo, independentemente de troca por ou

tro cátion (do meio externo). É, portanto, um siste

ma de transporte unidirecional chamado uniPorte.

Uma transferência unidirecional de cargas gera

eletronegatividade (pois não ocorre transporte simul

tâneo de outro cátion de fora para dentro, de modo

que a diferença de carga positiva pudesse ser compen

sada no interior negativo). Desse modo, quando um

microeletrodo for inserido na célula, fazendo cone

xão com o meio externo, aparece uma corrente. Ao

potencial que é gerado entre o interior e o exterior

da célula, através da plasmalema, chamamos potenci

alda membrana ('lt). O bombeamento de prótons por

esse sistema gera, do interior para o exterior da célu

la, uma força protoniônica.

A força protoniônica pode ser calculada a partir

da equação:

RT
Llp = 'lt - 2,303 - LlpH

F

A diferença de potencial eletroquímico para pró

tons (LlIlH+) é função da diferença de pH (LlpH) e

da diferença de potencial através da membrana (Ll'lt).
Assim, ambos, LipH e Ll'lt, são capazes de energizar o

transporte. Entretanto, o transporte é otimizado em

ambiente ácido. Como o pH do apoplasto é geralmen-
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te ácido (5,0 a 6,0), e o Km para H+ baixo, a

protonação do carregador dificilmente seria um fator

limitante do transporte.

Cátions podem ser absorvidos, via transportado~

res de íons, a favor de um gradiente de potencial

eletroquímico. Entretanto, ânions, aminoácidos e

açúcares são absorvidos contra um gradiente de po~

tencial eletroquímico ou contra um gradiente de con~

centração.

São os gradientes protoniônicos que permitem o

transporte (simporte) de sacarose e de monossacarí~

deos contra elevados gradientes de concentração.

O transportador de sacarose (SUT 1, sucrose

transporter 1) já foi localizado ao longo de todo o flo~

ema, desde as regiões-fonte até as regiões~dreno. Do

mesmo modo, 'já foi localizada no floema uma

isoforma da H +-A TPase específica da membrana plas
mática.

A sacarose é transportada para dentro das células

companheiras por co~transporte com prótons

(simporte). O transporte de sacarose nessas circuns

tâncias mostra cinética de saturação com o aumento

da concentração de sacarose. Foi observado um Km

aparente para sacarose de 1 mM, enquanto o Km

aparente para H+ é apenas de 0,7 j-LM.

Existe especificidade de transporte para a sacarose.

O transporte de sacarose via co~transporte é

eletrogênico, mesmo sendo a sacarose uma molécula
neutra.

A evidência mais notável do co-transporte de H+

e sacarose é a indução pela sacarose do influxo de H +
no floema.

O transporte (influxo) eletrogênico de H+ via co

transporte (H+/ sacarose) causa uma despolarização
nas membranas das células do floema, e, como con

seqüência, ocorre um efluxo de K+, cujos teores são
normalmente elevados no floema.

Ocorre uma substancial redução no carregamento

de sacarose no floema quando o apoplasto sofre uma

variação (aumento) de pH. Em beterraba açucare ira,

foi observada uma redução de cerca de 40% no car

regamento do floema quando o pH externo variou de

pH 5,0 para pH 8,0.

Vários pesquisadores observaram que a adição de

sacarose aos cotilédones de Ricinus provocou um au-

mento de pH do meio externo de 0,1 a 0,2 unidades

de pH. O pH volta aos valores originais cerca de meia

hora após a retirada da sacarose do meio.

A estequiometria do processo de co-transporte,
observada em Ricinus, foi de 3 H+/sacarose.

Quando é feita a perfusão do sistema vascular com

sacarose (25 mM), ocorre um aumento do pH da so

lução (perfusato). Essa alcalinização (0,6 a 0,9 uni

dades de pH) é temporária, ocorrendo o retomo ao

pH original em tomo de 30 a 60 minutos após o iní

cio do processo. De várias soluções de açúcares testa

das nesses experimentos de perfusão (sacarose, ma

nitol, glicose, frutose e galactose), apenas sacarose

mostrou esse efeito sobre a variação do pH.

Os custos energéticos do transporte de sacarose

podem ser estimados a partir da relação 1 A TP /

sacarose. A estimativa desse autor é de que 0,3% do
A TP derivado dos fotoassimilados seria usado nesse

processo. Entretanto, cálculos feitos a partir do con~

sumo de O2 no processo de absorção indicam uma

estequiometria de 1,1 a 1,4 A TP/sacarose.

VISÃO GERAL DO
CARREGAMENTO E

DESCARREGAMENTO
DOFLOEMA

No conceito inicial sobre transporte no floema

proposto por Munch em 1930, os elementos crivados

são vistos como um tubo longitudinal, impermeável,

formado por seqüências de células dos EC, e onde

ocorre um processo de fluxo de massa de solutos. Esse

fluxo é dirigido por um gradiente de pressão que vai

das regiões de maior concentração de solutos (fontes)

para as regiões de menor concentração de solutos
(drenos).

A absorção de sacarose pelos elementos crivados

gera um gradiente de pressão hidrostática entre as

áreas de carregamento e as áreas de descarregamento

do floema, ou seja, entre fonte e dreno.

O aumento da pressão hidrostática nas áreas-fon

te é também resultado da atividade de um outro tipo

de proteína de transporte, as aquaporinas. Estas per

mitem que a água que circula na planta via xilema



seja absorvida pelo floema. Outras substâncias, como

aminoácidos e principalmente K+, também contribu

em para a formação desse gradiente de pressão.

O transporte a longa distância no floema está li

gado a uma família de proteínas conhecidas como

transportadores de açúcares. Análises moleculares

com o gene sutl (sucrose transporter 1), que codifica

para transportador de sacarose em fumo e batata in

glesa, mostraram que o carregamento do floema ocor

re via transporte de reservas do apop lasma para os

elementos crivados através da plasmalema, com me

diação desses transportadores.

O complexo CC/EC, com as células companhei

ras ricas em citoplasma e organelas, são o local de

carregamento do floema. Pesquisas com carbono

marcado (14C) mostraram que a cinética de apareci

mento de sacarose marcada nas células companhei

ras é idêntica à cinética de exportação da sacarose nos

elementos crivados. Por outro lado, a alta concentra

ção de sacarose do complexo CCjEC, em tomo de 0,3

a 0,8 M, aponta para o sistema CC/EC como o ponto

de entrada de açúcares na célula.

O sistema CC/EC apresenta uma grande superfí

cie de membrana, que permite o carregamento do flo

ema. Em folhas de beterraba açucare ira, o fluxo de

açúcares para dentro do sistema foi calculado em 16
pmol cm-z seg -1, o que permite os fluxos através do

sistema de 3,2 nmal de sacarose por cmz por minuto

(3,2 nmo1.cm-z seg-1).

Na Fig. 6.8 é mostrado um esquema geral do car

regamento e descarregamento do floema. Todo o pro

cesso tem início naturalmente com a fixação de COz

no cloroplasto das células do mesofilo. De lá, trioses

fosfato deslocam-se para o citossol, onde ocorre a sín

tese de sacarose. A sacarose presente no citossol pode

ser deslocada para o vacúolo, onde é acumulada.

A energia para esse processo origina-se do gradi

ente de H+ que é criado entre o vacúolo e o citossol,

que aciona o sistema de transporte tipo antiporte (Fig.
6.8A).

A sacarose livre no citossol das células do mesofi

10 desloca-se para o apoplasto, de onde pode ser ab

sorvida pelas células companheiras através de um sis

tema transportador via simporte. Novamente, são os

gradientes de H+ entre o apoplasto e as células com-
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panheiras que geram a energia para esse transporte.

Observa-se ainda que, na Fig. 6.8, está indicada a

possibilidade de absorção da sacarose do apoplasto

diretamente para as células crivadas. A sacarose as

sim absorvida desloca-se então ao longo do sistema

crivado, podendo eventualmente passar de novo para

o apoplasto nas áreas próximas aos tecidos-dreno,

graças aos grandes gradientes de sacarose formados

entre o floema e o apoplasto nessa área, como já des

crito. As células da região-dreno podem então absor

ver diretamente a sacarose que foi deslocada para o

apoplasto, via simporte, ou pode ocorrer a hidrólise

do dissacarídeo com a formação de glicose e frutose,

que podem igualmente ser absorvidas pelas células

dreno por co-transporte com um próton.
As trocas entre citossol e vacúolo nas células dos

tecidos-dreno seguem o mesmo esquema, inclusive

energético, descrito para as células do mesofilo.
A sacarose é sintetizada exclusivamente no cito

plasma das células do mesofilo pela sintetase de
sacarose-fosfato.

A transferência dessa sacarose é feita da seguinte
maneira:

a) entre células do mesofilo

b) das células do mesofilo para a proximidade das
nervuras

c) das proximidades da nervura para as células do
floema.

A Fig. 6.8 dá ênfase à idéia de que as pressões que
se desenvolvem entre a fonte e o dreno, embora se

jam extremamente importantes para o transporte de

solutos no floema, não são suficientes para explicar o

fenômeno do transporte na sua totalidade. O fluxo

de solutos no floema é grandemente influenciado

pelos mecanismos de carga e descarga de salutos, e

pelo influxo de água nas células do sistema crivado.

Isso põe em evidência os mecanismos geradores de

gradientes protoniônicos, em conseqüência da força

próton-motiva ao longo de todo o sistema de trans

porte no floema. A síntese e atividade das proteínas

de transporte e a disponibilidade de energia são fun

damentais nesse processo.

O fluxo de sacarose a partir do complexo EC/CC

até o apoplasto pode ocorrer por simples difusão, a

favor de um gradiente de concentração. Isto é, alta

11
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concentração no sistema ECjCC e menor concentra

ção no apoplasto.

o QUE É TRANSPORTADO

Açúcares

Embora, no estudo do transporte de açúcares em

plantas seja dado ênfase aos dissacarídeos, o transporte

de monossacarídeos (glicose, frutose, manose e ribose)

através da plasmalema de células vegetais tem sido

observado. O primeiro gene que codifica para trans

portador de hexose donado foi o hup 1 (hexose

transporter). Como já comentamos, para que um sis

tema de transporte de hexoses tenha significado bio

lógico é necessário que ocorra, simultaneamente, a

formação das invertases que transformam sacarose em

glicose e frutose.

Quando se coletam exsudados do floema, encon

tram-se vários açúcares, tanto monossacarídeos (gli

cose, galactose, frutose) como dissacarídeos (sacarose)

e oligossacarídeos (rafinose, estaquiose) . Também são

encontrados açúcares modificados, como o sorbitol e

o manitol, que são derivados alcoólicos (Fig. 6.9).

As substâncias transportadas em maior quantida

de no floema são os açúcares não-redutores do grupo

da rafinose (sacarose, rafinose, estaquiose e verbasco

se). Desse grupo, a sacarose é o açúcar transportado

em maior quantidade, embora outros açúcares tam

bém estejam presentes. Rafinose e estaquiose, por

exemplo, são comumente transportados no floema.

O manitol também é encontrado com freqüência no
floema.

CH20H CH,OH
I HOtH~HCOH

HOtH
HOtH

HtOH
HtOH

HtOH

HtOH

tH20H

6H2OH

Sorbitol

Manitol

Fig. 6.9 Açúcares-alcoóis: sorbitol e manitol.

Os açúcares redutores, como a glicose, a frutose e

a manose, quase nunca são encontrados no floema.

A sacarose é o açúcar transportado em maior vo

lume no floema, podendo atingir concentrações que

variam de 0,3 a 0,9 M. Em termos gerais, a concen

tração de sacarose no floema da maioria das plantas

fica em torno de 12 e 120 mg de açúcar por ml de
volume de floema.

Outros elementos transportados

O nitrogênio (N) é transportado no floema prin

cipalmente sob a forma de aminoácidos e amidas. Os

aminoácidos usados nesse transporte são principal

mente o ácido aspártico, o ácido glutâmico e as suas

amidas asparagina e glutamina, respectivamente. É

importante observar que o nitrato, que é a forma de

N transportada com maior freqüência no xilema, não

é transportado no floema. Em plantas fixadoras de

nitrogênio, em particular nas variedades tropicais, o

N pode também ser transportado sob as formas de
ácido alontóico ou alantoína.

Entretanto, o potássio, que é transportado no xi

lema junto com o nitrato (K+jN03 -), pode também

ser transportado no floema, geralmente junto com

ácidos orgânicos (R-COO-), principalmente com o
malato. Outros nutrientes, como o cálcio, o enxofre

e o ferro, que são transportados para a parte aérea das

plantas via xilema, também não são transportados no
floema. O cálcio e o ferro são nutrientes de baixa

mobilidade na planta. Isso significa que, uma vez lo

calizados em alguma parte do tecido vegetal, eles não

são remobilizados para outras partes ou tecidos. Sin

tomas de deficiência de ferro, como a cloros e de topo,

ou seja, a clorose que ocorre nas folhas mais jovens
ou folhas em desenvolvimento, resultam dessa imo

bilidade. Como ocorre uma movimentação de nutri

entes no sentido fonte-dreno, e como esses elemen

tos ficam retidos nos locais-fonte, a sua deficiência se

faz sentir nos locais-dreno, onde existe uma deman

da maior desses nutrientes para o metabolismo dos

tecidos jovens.

O nitrogênio e o fósforo, por outro lado, são nu

trientes de grande mobilidade na planta. Quando

ocorre uma deficiência de P ou N no solo, a planta



remobiliza o nitrogênio e o fósforo que estavam nos

tecidos~fonte, e os desloca, via floema, para os teci~
dos~dreno. Esses elementos deslocam~se no floema

como compostos orgânicos (aminoácidos, por exem~

pIo). É por essa razão que, em caso de deficiência de
N, observa~se uma clorose nas folhas mais velhas (fo~

lhas~fonte), ao contrário da deficiência de Fe, que

provoca uma clorose nas folhas jovens (folhas~dreno).

O transporte de proteínas pode ocorrer também no

floema. O movimento das proteínas~ P na direção

fonte-dreno indica que, ao contrário do que se supu~

nha, elas não ficam imobilizadas na camada parietal

das células dos elementos crivados, onde formariam

agregados, e existem evidências de que elas podem ser

translocadas para outras partes da planta. Essas pro~

teínas têm peso molecular entre 20 e 60 kD, e são

transferidas das CC para os EC via plasmodesmos. A

velocidade de deslocamento dessas proteínas nos EC

chega a 40 cm h-I.

O transporte de proteínas ocorre também através

do plasmodesmo. Pelo menos, esse movimento já foi

observado nas células próximas do complexo CCjEc.
Para que isso ocorra, entretanto, é preciso que haja

uma modificação nos plasmodesmos para que seja

superado o limite de exclusão desse sistema condu~

tor, que, na maioria das vezes, situa~se em tomo de 1

kDa. Experiências feitas com Curcubita maxima mos~

tram a existência de transporte nos plasmodesmos de

células do mesofilo de proteínas na faixa de 10 a 200

kDa. Estima~se que em tomo de 200 proteínas solú~

veis existam no floema, embora nem todas tenham
sido identificadas.

Todo esse material se desloca no floema em solu~

ção, o que significa que, embora nos refiramos à
sacarose como sendo a substância encontrada em

maior quantidade no floema, estamos falando de

solutos. Em termos absolutos, a substância deslocada

em maior volume no floema é realmente a água.

Além dessas substâncias referidas, que são deslo~

cadas no floema em maior volume, também circulam

por esses vasos os hormônios vegetais, tais como as

auxinas, as giberelinas, a citocinina e o ácido

abscíssico (ABA).

O RNA também circula via simplástica e entra na

corrente de transporte do floema. RNA de vírus circu~
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Iam desse modo pelas plantas. Já foi observado o trans~

porte de RNA viral patogênico com capacidade de

codificar proteínas, e com genoma da ordem de 250
a 350 nucleotídeos.

SAÍDA DE SACAROSE

O escoamento da sacarose das células do mesofi~

10 para o espaço livre foi estimado em 120 pmol de

sacarose por cm2.min·l• Esse valor é muito maior que

o esperado num sistema de escoamento passivo. A

conclusão é de que deve haver a intermediação de um

sistema de transporte por difusão facilitada. A saída

de açúcares para o espaço livre é aumentada pela pre~

sença de K+. Isso pode indicar um mecanismo de co~

transporte K+/açúcares.

O descarregamento do floema é extremamente

importante para a agricultura. Patrick (1997) o con~

sidera um dos elementos~chave na determinação da

produtividade.

Fotoassimilados chegam às regiões subapicais das

extremidades das raízes, via descarregamento, através

do protofloema. Isso significa que também na região

meristemática do ápice radicular existem conexões

através de plasmodesmos que ligam as células dessa

região às células do sistema crivado.

Nas sementes, a conexão entre os tecidos mais

velhos e os mais novos pode ser interrompida. Nes

ses sistemas, é necessário que ocorra um descarrega~

mento de solutos no apoplasma para posterior

recarregamento nas células mais jovens.

Embora o sistema de descarregamento do floema

e deslocamento de solutos para os drenos ainda não

esteja completamente esclarecido, algumas regras

gerais já podem ser estabelecidas. Em primeiro lugar,

o descarregamento de solutos no floema para o apo~

pias to é quase sempre uma etapa necessária. Isso é

devido, principalmente, aos elevados gradientes de

concentração que se desenvolvem através da plasma~

lema entre o sistema crivado e o apoplasto.

TRANSPORTE FONTE-DRENO

Os experimentos clássicos sobre o transporte de

açúcares começaram a ser feitos ainda no século XVII,
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por Malpighi, utilizando o descascamento do caule em

forma de anel (anelamento). Quando um anel é fei

to em um galho de árvore, os nutrientes acumulam

se na parte superior ao anelamento, enquanto, na

parte inferior, ocorre uma depleção de açúcares e

outros nutrientes. Esses experimentos foram comple
mentados mais recentemente com o uso de radioisó

topos. Quando se aplica às plantas COz marcado (com

um isótopo radioativo de carbono; 14Cou llC), estas

fixam o COz na fotossíntese e formam vários compos

tos, principalmente açúcares fosfatados (P-açúcares),

mas também sacarose. Esses elementos incorporam o

C-marcado em sua estrutura e permitem, por auto

radiografia, que se determinem quais compostos es

tão acumulando na parte superior ao anelamento.

Trabalhos como estes mostraram, inequivocamente,

que o anelamento resulta em acúmulo, na parte su

perior do anel, de elementos que são normalmente

transportados no floema (açúcares redutores, açúca
res não-redutores, aminoácidos e amidas).

O deslocamento de substâncias no floema segue

a direção fonte-dreno (Fig. 6.10). A localização das

fontes pode mudar ao longo da ontogênese. Assim,

folhas mais novas que são fontes, à medida que as

plantas se desenvolvem, podem passar a drenos. A

fotossíntese concentra-se nas folhas mais novas, e as

antigas folhas-fonte, agora em posição inferior ao lon

go do eixo longitudinal da planta, necessitam dos

fotoassimilados produzidos nas folhas mais jovens para

suprir o seu metabolismo de esqueletos de carbono.

Por outro lado, em plantas perenes, ou mesmo em

plantas bianuais, caules e raízes que numa estação

eram simplesmente drenos, na estação seguinte po

dem agir como fonte, liberando compostos de carbo

no que serão usados como suprimento de energia e

material de síntese em outros órgãos em crescimen

to. O deslocamento dessa relação fonte-dreno ocor

re naturalmente ao longo do ciclo da planta.

Normalmente, as folhas adultas na parte superior

das plantas atuam como fonte para as folhas mais
novas, folhas em desenvolvimento e brotos. As folhas

adultas localizadas na parte inferior da planta funci

onam como fonte para as raízes (Fig. 6.10).

A atividade das folhas como fonte para a parte

inferior (raízes) e para a parte superior da planta (bro-

Fig. 6.10 Modelo esquemático fonte-dreno: folhas mais
velhas e outras folhas são fomes para o desenvolvimento
de flores e frutos (drenos).

tos) não é fixa. Folhas que, em determinado estágio

de desenvolvimento, atuam como fonte para as fo

lhas mais jovens podem, na etapa seguinte de desen

volvimento da planta, atuar como fonte para as raízes.

Por outro lado, os drenas podem mudar. Tecidos ou

órgãos (folhas) que inicialmente funcionavam como

drenas podem, ao longo do desenvolvimento da plan

ta, passar a funcionar como fonte. Estima-se que a pas

sagem de dreno para fonte ocorre quando o órgão-fonte

atinge 30 a 50% do seu desenvolvimento total. Em

determinada fase de seu crescimento vegetativo, as

folhas em desenvolvimento na parte superior do caule

podem ser o dreno preferencial para um grupo de fo
lhas adultas. Numa outra fase de crescimento, o dreno

preferencial na parte aérea pode ser formado de flores

e/ou frutos em desenvolvimento (Fig. 6.10). A lógica

do processo é o deslocamento de produtos da fotossín

tese do lugar onde estão sendo elaborados (células do

mesofilo), para os locais onde exista a maior demanda

metabólica. A maior demanda metabólica ocorre prin

cipalmente em órgão e tecidos em fase de expansão. É

por essa razão que os drenos mudam durante a



ontogenia da planta. Primeiro os drenos são as folhas

em desenvolvimento (folhas jovens), depois flores e,
finalmente, frutos.

Nas folhas das dicotiledõneas, observou-se que esse

processo começa pelo ápice foliar, e vai se desenvol

vendo progressivamente em direção à base. Em be

terraba açucare ira, o processo de exportação de foto

assimilados tem início quando as nervuras mais finas

acumulam açúcares acima de um nível mínimo, a

partir do qual a folha se toma uma fonte exportadora

de açúcares. Ao mesmo tempo em que esse patamar

é alcançado em relação ao acúmulo de açúcares, nas
membranas das células do floema as A TPases come

çam a se desenvolver e a iniciar sua atividade (ver

Capo 18, Tuberização).

Nas plantas anuais, como arroz, trigo ou feijão, essa

mudança na relação fonte-dreno ocorre naturalmen

te. Folhas inferiores, que funcionaram por algum tem

po como drenos, passam a funcionar como fontes,

quando ocorrem mudanças drásticas no metabolismo

da planta como um todo. Esse é o caso, por exemplo,

durante a fase reprodutiva na maioria das plantas

anuais. Ao se iniciar o ciclo reprodutivo, ocorre uma

grande remobilização de nutrientes na direção de flo
res e frutos. Nesse momento, a atividade fotossinté

tica pode ser completa ou parcialmente interrompi

da nas folhas ativas, e as próprias enzimas de assimi

lação, fundamentalmente a RUBISCO (ver Capo 5,

Fotossíntese), são hidrolisadas, e o nitrogênio das suas

proteínas reutilizado para a biossíntese de proteínas

de reserva. Nesse caso, as folhas mais velhas - e, em

algumas espécies, os caules e raízes - são utilizadas

como fontes, fornecendo açúcares, aminoácidos e

minerais para a biossíntese de compostos de reserva

nas sementes. Nas plantas perenes e, particularmen

te, em espécies decíduas, os caules funcionam como

órgãos de reserva quando da queda das folhas. No

início do rebrotamento, quando das estações favorá
veis ao crescimento, esse material de reserva é

retranslocado para os locais de intensa atividade

metabólica, que, nesse caso, são os brotos que darão

origem a novos ramos e folhas. A direção fonte-dre

no pode ser modificada artificialmente pela aplicação

de reguladores de crescimento ou suprimento de nu

trientes às plantas.
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Em trabalhos com arroz, por exemplo, observou

se que, com aplicação suplementar de nitrogênio

durante o período reprodutivo, ou seja, quando era

ministrada uma fonte externa de nitrogênio às plan

tas, a remobilização desse nutriente desde suas partes

vegetativas (fonte) para os grãos em desenvolvimento

(dreno), sofria grande redução. Deve ser levado em

conta que, no período reprodutivo, a manutenção de

uma fonte adequada de N para o desenvolvimento dos

grãos e estruturas de reprodução é crítica. Em cultu
ras de cereais, é comum o N do solo estar em baixa

concentração após o florescimento (antese), sendo o

N do grão proveniente da remobilização de N de

outros tecidos. Os grãos requerem grande quantida

de de N para atender à demanda decorrente da ele

vada síntese de proteína que ocorre durante o seu
desenvolvimento.

No processo de remobilização de N, proteínas são
hidrolisadas e os aminoácidos são convertidos em

formas que podem ser translocadas para os órgãos em

desenvolvimento. A glutamina é o principal amino

ácido de transporte durante o desenvolvimento dos

grãos de arroz, enquanto o glutamato é o aminoácido

presente em maior proporção nas folhas de arroz du

rante o período vegetativo. Entretanto, durante a

senescência, o teor de glutamato diminui e aumen

tam os níveis de sua amida, a glutamina, que apresenta

menor relação C:N e, portanto, acumula mais N do

que o glutamato com o mesmo número de carbonos.

Durante o período de enchimento dos grãos, o

nitrogênio é translocado gradualmente dos órgãos

vegetativos para as panículas de arroz em desenvol

vimento. Entre os vários tecidos vegetativos, as lâmi

nas foliares contribuem com a maior parte do N for

necido à panícula, podendo chegar a cerca de 60%

do total (Mae e Ohira, 1984). Uma estreita relação

entre nitrogênio exportado das folhas senescentes e

enchimento dos grãos é observada em arroz.

Quando se estudou a redistribuição de nitrogênio

em duas variedades de arroz, uma de cultivo tradici

onal, a Piauí, e outra melhorada, a lACA 7, com adu

bação nitrogenada no plantio e suplementação, via

foliar, no 10º e 20º dias após a antese, observou-se

que a taxa diária de perda de nitrogênio da parte aé

rea nos tratamentos era menor do que nas plantas-

•



196 Transporte no Floema

controles (que não receberam N suplementar), indi~
cando que, quando há uma fonte externa de N, a
planta utiliza menos de suas reservas vegetativas para

o enchimento dos grãos. Portanto, quando a planta
recebe adubação nitrogenada suplementar, a contri~
buição do N da parte aérea para o enchimento dos
grãos é menor, enquanto, quando não recebe N~su~
plementar, a planta desloca mais N de sua parte ve~
getativa para o enchimento dos grãos. No primeiro
caso, a fonte de N (parte aérea) contribui menos para
o enchimento dos grãos, porque existe uma fonte al~
ternativa de N, fornecida através da adubação com
N~foliar, o que não acontece com as testemunhas. A
experiência descrita mostra, claramente, que, além

das modificações que ocorrem naturalmente nas re~
lações fonte-dreno, é possível modificar artificial~
mente esse processo através de práticas agrícolas.
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respirar, pois necessitam de energia, e, para respirar,

precisam de açúcares, que contêm a energia armaze

nada pela fotossíntese.

Um dos principais problemas a serem resolvidos

pelas plantas é que nem todas as partes vivas da planta

são capazes de fazer fotossíntese (raízes, por exemplo),

enquanto todas as partes vivas respiram. Com isso, os

açúcares têm que ser transportados de seus pontos

principais de produção (as folhas) para toda a planta,

onde há células vivas, para que estas sejam capazes

de se desenvolver e efetuar sua própria manutenção.

Há ainda um outro complicador: a fotossíntese

depende da luz e o período de luz é limitado ao dia,

enquanto todas as células vivas de um vegetal têm que

respirar o tempo todo, inclusive à noite, ainda que

com variações de intensidade. Desse modo, os pro~

dutos da fotossíntese têm que ser armazenados por um

tempo e distribuídos de forma eficiente para todas as

demais células vivas o tempo todo e na medida certa

(ver Capo 6, Transporte no Floema).°processo respiratório ocorre em todas as células

vivas dos vegetais, as quais possuem organelas espe~

ciais, as mitocôndrias, que funcionam como usinas de

processamento e produção de compostos energéticos

(Fig. 7.1). Além de ser uma importante etapa na ge

ração de energia, vários compostos intermediários da

respiração podem ser desviados para vias de biossín

tese, servindo de esqueletos carbônicos para polissa

carídeos, ácidos nucléicos, aminoácidos e proteínas

e compostos do metabolismo secundário (Fig. 7.6).

RESPIRAÇÃO

INTRODUÇÃO

FOTOSSÍNTESE

energia solar + 6 COI + 12 H20 ~ CóH120ó + Oz ~

6 COz + 12 HzO + energia química

A respiração e a fotossíntese são dois processos

fundamentais para a vida em nosso planeta. A maio~

ria dos organismos vivos tem que absorver oxigênio

molecular (Oz) e ser capaz, de alguma forma, de frag~

mentar compostos de carbono (carboidratos, lipídi~

os e proteínas, por exemplo), além de utilizar a ener~

gia contida nesses compostos para o desenvolvimen~

to e manutenção de seus corpos. Em regra, os carboi~

dratos são os compostos nos quais a energia é arma

zenada, e, de forma simples, o processo respiratório

pode ser descrito da seguinte forma:

C6H1206 + 0z ~ 6 COz + 12 HzO + energia

Basicamente, a fotossíntese consiste em captar

COz e luz solar e sintetizar os açúcares, sendo às ve~

zes definida como o inverso da respiração (ver Capo
5, Fotossíntese).°processo como um todo pode ser visto da seguin
te forma:

Pode-se ver, pelo esquema mostrado, que os dois

processos, fotossíntese e respiração, são complemen

tares. °metabolismo das plantas requer os dois pro~

cessos: para fazer fotossíntese, as plantas precisam
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Fig. 7.1 Fotomicrografia mostrando células de transferên
cia em cotilédones de LuPinus angustifolius. Nesse momen
to, os cotilédones estão mobilizando reservas e há grande

produção de sacarose e aminoácidos. Essescompostos têm
que ser transportados para a plântula em crescimento, pois
o cotilédone irá cair após a mobilização de toda a reserva.
As células de transferência apresentam atividade metabó
lica extremamente alta e um grande número de mitocôn
drias. CW - parede celular; mt - mitocôndria. A seta in
dica material de transferência. (Foto = Marcos S.

Buckeridge & John S. Grant Reid.)

Basicamente, um composto de carbono é inicial

mente "desmontado" no citoplasma celular, e seus

produtos de degradação penetram nas mitocôndrias,

que, através de transformações desses fragmentos, irão

produzir um único tipo de composto energético, o

A TP (adenosina trifosfato). Esse composto é utiliza

do pelas células em todos os processos de construção

de moléculas, desde compostos fenólicos até as pro

teínas e DNA. Porém, para o desenvolvimento de um

organismo vivo, não basta somente construir molé

culas. Elas têm que ser utilizadas para construir estru

turas mais complexas, como, por exemplo, as própri

as mitocôndrias, e, para isso, as células também têm

que gastar energia, ou seja, consumir A TP. Como

sabemos, o processo não pára aí, pois as organelas têm

que estar organizadas dentro das células, e estas, por

sua vez, têm que se comunicar de forma a produzir

tecidos e órgãos; estes últimos são ainda organizados

de forma a produzir o organismo inteiro.

Todos os níveis supracitados fazem parte de um pro

cesso extremamente complexo de desenvolvimento

que resulta em um organismo que ainda tem que estar

apto a responder adequadamente ao ambientej e este
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não é só o físico, mas também o biótico. É essencial,

portanto, que todos esses níveis se mantenham em

constante "comunicação", e isso tudo exige gasto cons

tante de energia por todas as células de todos os teci

dos de todos os organismos vegetais vivos na biosfera.

Este capítulo trata do processo de respiração e a abor

dagem será a de mostrar os eventos mais relevantes re

lacionados a esse processo nos diferentes níveis de orga

nização, começando no nível celular e terminando na

relação das plantas com o ambiente biótico e abiótico.

Aspectos bioquímicos das diversas partes do processo

respiratório podem ser obtidos de livros de bioquímica.

Assim, neste capítulo, os aspectos bioquímicos e celu

lares foram expostos em equilíbrio com os aspectos fisi

ológicos, de forma a permitir o uso das informações bi

oquímicas e celulares na apreciação da respiração junto

aos órgãos, planta inteira e em nível de ecossistema.

o FLUXO DE CARBONO NA
CÉLULA

A usina processadora de açúcares nas células vege

tais é a mitocôndria, que ocorre em diferentes quanti

dades, dependendo da taxa respiratória do tecido (Fig.

7.1). O processo respiratório completo é normalmen

te dividido com base na localização intracelular. A

primeira etapa é a glicólise, que ocorre no citossolj a

segunda é o ciclo dos ácidos tricarboxílicos (ou ciclo de

Krebs), que ocorre na matriz mitocondrial; e a terceira e

última etapa, a cadeia de transporte de elétrons ou cadeia

respiratória, ocorre nas cristas mitocondriais (Fig. 7.2).

Além da função básica de geração de energia, a

respiração gera esqueletos carbônicos para diversos

outros processos bioquímicos (Figs. 7.6 e 7.7). Essa

considerável interação com outros processos metabó

licos faz com que a respiração seja considerada como

um dos processos centrais do metabolismo.

Glicólise

Geralmente, toma-se como início do processo respi

ratório a fosforilação da hexose (geralmente glicose) no

citossol. A origem dessa hexose pode variar de tecido

para tecido, mas isso está diretamente relacionado com

a alocação de recursos e balanço de carbono e será abor-



Citossol RendimentoEtapa
---.----2 ATPs

2Glicólise

2NADH+W

6Glicólise
----Total do citossol 8

8NADH+W 24CTE

2 FADH2

2CTE

2ATP

2CAT
-~Total da organela

30
----~~_._--Total da respiração

38

Mitocôndria

CTE = Cadeia de Transporte de Elétrons

CA T = Ciclo dos Ácidos Tricarboxílicos

Balanço com valores
aproximados de produção de
ATP na respiração

duzido nas demais etapas da respiração, cuja finalidade

é essencialmente a produção de energia.

Na Fig. 7.3, é mostrada a seqüência de reações da

glicólise com as respectivas estruturas químicas dos

compostos participantes. Veja que a glicólise (glico 

açúcar; Use - quebra) é, essencialmente, um processo

gradativo de degradação da glicose. O processo tem

início com uma molécula de 6 carbonos e atinge um

estágio intermediário em que são formadas duas mo

léculas de 3 carbonos (o gliceraldeído 3 -fosfato).

Nessa fase, são gastas duas moléculas de A TP, que têm

a função de fornecer os fosfatos, os quais, no fim do

processo, acabam sendo distribuídos simetricamente
na molécula de frutose 1,6-bisfosfato. Essa molécula

simétrica, ao ser fragmentada, produz duas molécu

las iguais de gliceraldeído 3-fosfato.

A partir desse ponto, o processo consiste em transferir

os fosfatos de volta para o ADP, formando novamente

A TP. Mas o processo dá lucro, pois, além dos 2 ATPs

produzidos, a primeira reação (formação do 1,3

bisfosfoglicerato) permite a incorporação de mais um fos

fato e a redução de um NAD (formação de NADH +H+).

Qualquer que seja o caminho percorrido pela

hexose, duas moléculas de A TP são consumidas e

quatro são produzidas, de modo que, apesar de apre

sentar um baixo rendimento energético (um saldo

líquido de apenas 2 ATPs), a glicólise (etapa
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~ ;
.~~
2;
)::: ::
'..i':;:'

H,O

GlicoseLipídios

Pi + ADP ATP

.~

~]

~"í [;U,:'~ e-.ti A""til..4
u:'"'"

c»
"Oo
Cl.
c»

~ Oxalac€lato Citrato

U~4
z~ ~

200 ResPiração

Fig. 7.2 Visão bioquímica geral do processo respiratório. A

respiração é dividida em três fases:via glicolítica, ciclo do ácido

cítrico (ou ciclo de Krebs) e cadeia de transporte de elétrons

e fosforilação oxidativa. O esquema ressalta o fato de que os

carreadores de elétrons são produzidos nas duas primeiras fa

ses e utilizados na cadeia de transporte de elétrons onde ocor

re a maior produção de A TP e a redução do oxigênio.

dado adiante. Na fase citossólica da respiração, deno

minada glicólise, a glicose é parcialmente degradada a

piruvato (Fig. 7.2). Essa degradação parcial pode ocor

rer tanto pela via glicolítica quanto pela via das pentoses

(Fig. 7.6), e, em ambos os casos, o balanço final é de duas

moléculas de piruvato para cada glicose. Embora os dois

processos possam ocorrer em paralelo, a via glicolítica

está diretamente ligada à produção de energia, sendo os

seus pontos de controle altamente regulados por indi

cadores do estado energético da célula, como, por exem

plo, arazãoADPjATP (Tabela 7.2).A viadaspentoses

(ver Fig. 7.6), por outro lado, está mais associada à pro

dução de compostos intermediários como a ribose para

os nucleotídeos e redução de NADP, que será utilizado
em processos de biossíntese, ao contrário do NAD re-
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Fig. 7.3 Via glicolítica da respiração em plantas. Ao lado dos nomes dos compostos, são apresentadas suas respectivas

fórmulas. Note que essa via consiste em fragmentar a glicose de modo a produzir compostos de 3 carbonos; no final, o

piruvato que entra na mitocôndria servirá de substrato para o ciclo de Krebs. Na falta de oxigênio, o piruvato pode ser

reduzido a lactato ou então descarboxilado, produzindo etanolj esse processo é chamado de fermentação.
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glicólise. Isso porque este é o último composto for

mado no citoplasma e que será exportado para a mi
tocôndria.

No ciclo dos ácidos tricarboxílicos (CA T), o

piruvato é importado pela mitocôndria, na qual é

metabolizado. °CA T ocorre na matriz mitocondri

aI, e, nele, o ácido orgânico é oxidado completamente

a CO2 (Fig. 7.4). Após sua importação, o piruvato

coa·
I
CM,
I -

fH,
coo·

succinato

o
1I
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I
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I

CH,
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c;;ur
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I
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I

CH,

piruvato

NAOH+W

Ciclo dos ácidos tricarboxílicos (CAT)
ou ciclo de Krebs

Note que, na divisão artificial do processo respira

tório, coloca-se o piruvato como o composto final da
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Fig. 7.4 Ciclo dos ácidos tricarboxílicos (ou ciclo de Krebs), importante para a produção de compostos redutores que

irão atuar na cadeia de transporte de elétrons e também na produção de esqueletos de carbono para a síntese de diversos

compostos celulares. O ciclo tem início com o piruvato produzido pela glicólise, e as reações subseqüentes ocorrem na

matriz mitocondrial (ver Fig. 7.5A). Os carbonos em vermelho são provenientes do acetil-CoA .

citossólica) pode representar uma importante fonte

de energia em algumas situações (Tabela 7.1).

•
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sofre uma descarboxilação (perda de COz)' gerando
um radical acetilligado à coenzima A (acetil-CoA).

Esse composto, que possui dois carbonos, une-se a

uma molécula de oxaloacetato (de quatro carbonos),

formando citrato (seis carbonos). Ao passar pelo

CA T, dois carbonos são perdidos na forma de CO2,

regenerando novamente o oxaloacetato e, assim, fe

chando o CA T. Dessa forma, grande parte da ener

gia química que estava armazenada no carboidrato é

transferida para moléculas de A TP, NAD e de FAD,

sendo as duas últimas reduzidas, no processo, a

NADH+H+ e FADHz' respectivamente (Fig. 7.3).

O CA T tem pelo menos duas funções importan

tes na célula. A primeira é produzir energia e/ou com

postos redutores para a cadeia de transporte de elé

trons, e a segunda, igualmente importante, é produ

zir esqueletos de carbono para o metabolismo celular

em geral.

A Fig. 7.6 descreve algumas das ligações do CA T

com o metabolismo de compostos essenciais para as

células, como, por exemplo, os ácidos nucléicos, li

pídios, proteínas e compostos secundários.

Através da via das pentoses, são produzidas molé

culas de açúcares de 5 carbonos (ribose e xilose, por

exemplo), que são fundamentais para a síntese de

DNA e RNA e para polissacarídeos de grande impor

tâncianos tecidos vasculares (xilanos). É dessa via que

surgem as citocininas, que exercem papel crucial no

desenvolvimento vegetal (ver Capo 9, Citocininas).

A acetil-CoA, serve de base para a síntese de lipí

dios e também para as vias de biossíntese de

isoprenóides e terpenos, que, por sua vez, irão servir,

respectivamente, de esqueletos básicos para a síntese

dos hormônios vegetais giberelinas e ácido abscísico

(ver Caps. 10, Giberelinas, e 11, Ácido Abscísico).

Mais à frente, no CA T, o a-cetoglutarato serve

como base para a síntese de diversos aminoácidos,

bem como de esqueletos básicos para a síntese de com

postos vitais para as plantas, tais como as clorofilas e
o fitocromo.

Outra parte dos aminoácidos é derivada do oxalo

acetato, o qual, juntamente com o fosfoenolpiruva

to, serve de base para a chamada via do ácido

chiquímico, da qual derivam os alcalóides, flavonóides

e ligninas. É também nessa via que é produzido o áci-
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do indolil-3-acético (AIA), fitormônio com papel

proeminente no desenvolvimento das plantas (ver

Capo 8, Auxinas).

No que concerne à função energética do CA T, é

importante salientar que alguns aspectos morfológi

cos das mitocôndrias são essenciais para entender sua

participação e seu acoplamento com o processo de

transporte de elétrons, que é o passo final que irá pro

duzir, proporcionalmente, a maior quantidade de

energia para a célula.

A mitocôndria possui duas membranas (Fig. 7.5),

o que possibilita a existência de um compartimento

entre elas, para onde os pró tons são bombeados, e

isso, como veremos adiante, é essencial para a pro

dução de ATP. O NADH+H+ e o FADHz' produ

zidos pela oxidação do piruvato (ou seja, do CA T),

doam seus elétrons para um conjunto de complexos

protéicos presentes na membrana interna da mito

côndria, levando ao terceiro e último passo da res

piração, conhecido como cadeia de transporte de
elétrons.

Cadeia de transporte de elétrons

A energia potencial armazenada em moléculas de

NAD e FAD reduzidos (ou seja, NADH + H+ e

FADHz) produzidas nas etapas anteriores (glicólise e

ciclo de Krebs) será utilizada para a produção de A TP

no passo final da respiração, chamada cadeia de trans

porte de elétrons ou cadeia resPiratória. Esse processo

ocorre nas cristas (membranas internas) mitocondri

ais (Fig. 7.5A).

N esse processo, os elétrons são transferidos para

complexos protéicos que possuem potencial de óxi

do-redução cada vez mais baixos. Associado a essa

transferência de elétrons, há um fluxo de prótons

(H +) da matriz para o espaço entre as membranas da

mitocôndria (Fig. 7.5B). Ao final dessa cadeia de

transporte de elétrons, cada par de elétrons é doado

para um oxigênio (1/20z) junto com dois prótons

(H+), formando moléculas de água. O gradiente de

pH assim gerado, no espaço entre as membranas e a

matriz da mitocôndria, constitui uma reserva de ener

gia potencial eletroquímica. Além dessas proteínas

envolvidas no transporte de elétrons, a membrana

•



Fig. 7.5 Cadeia de transporte de elétrons (B). Os compostos redutores produzidos nos outros passos da respiração (glicólise

e ciclo de Krebs) são utilizados por complexos protéicos que transferem os elétrons até a redução do oxigênio e a forma

ção de água. Esse processo ocorre na membrana interna da mitocôndria (A). Em plantas, há uma via alternativa (AOX)

na qual a transferência de elétrons e a redução do oxigênio podem ser feitas diretamente, sem a passagem por dois dos

complexos e com conseqüente produção de calor (B).
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Via da ubiquinona ou via alternativa
de transporte de elétrons

As mitocôndrias das plantas possuem peculiarida

des que não são comuns em outros organismos. Uma

propriedade importante delas é a presença de uma

rota alternativa de transporte de elétrons (Fig. 7.5B).

A cadeia de transporte de elétrons pode ser inter

rompida por certos compostos químicos, como o
cianeto, o monóxido de carbono e a rotenona. O

cianeto, por exemplo, é bem conhecido como um

potente e perigoso agente que pode levar animais à

morte rapidamente. No entanto, essa inibição não é

tão evidente em plantas. As mitocôndrias das célu,

las vegetais possuem uma proteína a mais na cadeia

de transporte de elétrons (chamada de desidrogena

se alternativa), que permite que o transporte de elé
trons ocorra sem a necessidade de uso de todos os

complexos protéicos presentes na cadeia respiratória.

Além disso, esse sistema ainda é capaz de efetuar a

redução do oxigênio. Um dos resultados dessa via

alternativa é a produção de calor. Quando os elétrons

passam através da via alternativa, dois dos comple,

xos protéicos de transporte são evitados e não há a

formação de A TP. Com isso, a energia, que, nesses

H'

BA
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interna da mitocôndria possui um complexo enzimá,

tico por onde os prótons podem voltar à matriz a fa

vor do gradiente de concentração. Ao deixar passar

os prótons, esse complexo usa a energia liberada para

fosforilar o ADP, produzindo A TP.

A cadeia respiratória é a principal fonte de A TP

das células. Embora seja difícil precisar o rendimen,

to do processo, cerca de dois ou três prótons são bom

beados ao espaço entre as membranas para cada elé,

tron que flui pelo sistema (cada NADH +H+ oxida,

do). Isso corresponde a cerca de 3 A TPs para cada
NAD reduzido no ciclo do ácido tricarboxílico e 2

A TPs por FADHz' pois a oxidação deste último é li

geiramente diferente. No final, o rendimento geral de

produção de A TP pela mitocôndria é de 12 a 17 A TPs

por molécula de piruvato (ou 24 a 34 A TPs por mo

lécula de glicose).

Na Tabela 7.1 é mostrado o balanço geral com

valores aproximados de produção de A TP nas dife,

rentes etapas do processo respiratório. Vale a pena

ressaltar que a cadeia respiratória produz cerca de 90%

do A TP do processo respiratório como um todo. Por

outro lado, a parte do processo que não necessita de

oxigênio (a glicólise) produz somente 2 A TPs, ou seja,

apenas 5% da energia do processo.
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A TP ~ ADP + Pi + energia
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vez que, sem a cadeia de transporte de elétrons, ape~

nas as duas moléculas de A TP produzidas na via

glicolítica são geradas para cada glicose, contra cer~

ca de 38 produzidas na presença de oxigênio. Alguns

processos fisiológicos possuem efeitos diretos sobre as

conseqüências da condição de hipoxia. A redução de

nitrato, por exemplo, não só libera HO-, o que ajuda

a minimizar a acidose do citossol, mas também oxida

NADH+H+, gerando NAD, que pode ser utilizado
no ciclo do ácido tricarboxílico, minimizando o acú~

mula de ácidos orgânicos na mitocôndria. Em plan~

tas que se desenvolvem em solos permanentemente

alagados, no entanto, adaptações específicas, como

pneumatóforos, por exemplo, são necessárias para

evitar a condição permanente de hipoxia e permitir
o desenvolvimento (ver adiante) .

Informações importantes para
compreender a bioquímica da
respiração

1) Uma hexose contém 6 carbonos, e, portanto, sua

degradação, na glicólise, gera dois compostos de 3

carbonos (piruvato):

2) O ATP (adenosina trifosfato), quando utilizado

como fonte de energia, gera ADP (adenosina difosfato)

e fosfato inorgânico (Pi). Por outro lado, a produção de

A TP pode ser feita pela reação inversa, através de

fosforilação do ADP, desde que haja uma fonte de

energia:

3) A razão ADPjA TP é importante porque funciona

como um índice de disponibilidade de energia na célula.

Caso haja uma grande disponibilidade de A TP na

célula, a taxa respiratória diminui e os intermediários da

via glicolítica são desviados para vias de

arrnazenamento, como a síntese de amido ou de lipídios.

dois passos, seria armazenada no A TP é liberada em
forma de calor.

Alguns estudos têm mostrado que, em certos casos,

as plantas podem utilizar esse "artifício" de produção

de calor para obter vantagens ecofisiológicas. Por

exemplo, a geração de calor por certas flores pode esti~

mular a volatilização de compostos que irão servir para

sinalizar sua presença e posição para polinizadores.

Desse modo, a respiração está sendo usada como meio

de comunicação entre certas plantas e animais.

Fermentação

Em situações nas quais a disponibilidade de oxi~

gênio é baixa, a célula não pode completar as três fases

da respiração, pois a falta de oxigênio impede a oxi~

dação do citocromo, bloqueando todas as etapas an~

teriores da cadeia de transporte de elétrons. T aI im~

pedimento é crucial para a produção de energia, pois,

conforme já descrito, a cadeia de transporte de elé~

trons é a parte responsável pela produção da maior

quantidade de ATP (Tabela 7.2).

Essa situação pode ocorrer em raízes, quando o

solo é inundado, por exemplo. Nesses tecidos, o flu~

xo de carbono é desviado no final da via glicolítica

e o piruvato é reduzido pela enzima desidrogenase

do lactato, produzindo lactato (Fig. 7.3). Esse esta~

do metabólico, no entanto, não pode ser mantido

prolongadamente, pois o acúmulo de lactato leva à

acidificação do citossol e, eventualmente, à morte

da célula. Para evitar essa situação, o piruvato pode
ser descarboxilado a acetaldeído e este reduzido a

etanol (Fig. 7.3). Os problemas causados pelo acú~

mulo de etanol são inferiores aos causados pelo acú~

mulo do lactato, desde que não haja acúmulo de
acetaldeído.

Foi verificado que, em ervilha, por exemplo, a

concentração de etanol na seiva do xilema em solos

inundados podia chegar a 90 mM. Caso a planta seja
cultivada em laboratório em um substrato com eta~

nol (cerca de 4 mM, como encontrado em solos inun~

dados), a concentração de etanol da seiva pode che~

gar a 970 mM. Os problemas provocados pela fermen~

tação, portanto, estão mais relacionados à baixa pro~

dução de A TP e suas conseqüências metabólicas, uma
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Fig. 7.6 Relações entre o processo respiratório e outras vias do metabolismo de carbono nos vegetais. Note que as prin

cipais substâncias do metabolismo estão ligadas, direta ou indiretamente, ao metabolismo respiratório. Todos esses com

postos têm que ser produzidos em maior ou menor intensidade durante o dia-a-dia da planta. Assim, em cada célula da

planta, o fluxo pode ser aumentado ou diminuído conforme a necessidade. Esse equilíbrio, que é dinâmico, faz parte da

homeostase da planta como um todo.

o fluxo respiratório varia com o estado
fisiológico da célula

Pelo que foi visto até agora, as diferentes fases da

respiração podem dar uma idéia de que o fluxo do

carbono e energia no processo seja constante em to-

CeluloseAmido

das as células e que, portanto, a distribuição dos pro

dutos da glicólise, CATe transporte de elétrons

(produtos intermediários, energia em forma de A TP

e calor) sejam também constantes. No entanto, o

processo como um todo é extremamente dinâmico

e interligado por diversas vias, de forma que, depen-
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Importação

I!

dendo da função da célula em determinado órgão,
alguns produtos podem se apresentar em maior
quantidade em um dado momento. A Fig. 7.7 mos'
tra o processo como um todo e suas principais in,
terligaçães. Nela é salientado o papel fundamental

das hexoses, cuja entrada no sistema ocorre por meio
da fotossíntese, mobilização de reservas e pelo uso
da energia contida na hexose para possibilitar a
manutenção e crescimento dos tecidos vegetais.
Assim, em determinado órgão, pode estar ocorren,

Reservas

HEXOSES

Lipídios
Ci~lo'do ác~do~, Esqueleto de
tncarboxíhco L-, >' Carbono

(reduçã()de NAD) .

Cadelade Transporte MANUTEJÃO {icidOS nucléicos
H20 ...- de Elétrons CRESCIMENTO Lipídios

(oxidação d....e NAD na 1 Compostos secundários

membrana interna)

k':! , (via ATP~se) ",,- (ATP)
~ '> Fluxo de eletr?ns r:::l~ >ENERGIA

/ a favor do gradiente / (calor)

lI:
+
==
i:l
'<z

ENERGIA-+

Lactato // lJ?ermentaç~()M

Etanol '" J (Via anaeróbica)

Respiração Insensível ao Cíaneto

Fig. 7.7 A figura ressalta as relações entre a respiração e a fotossíntese, por um lado, e os eventos ligados à manutenção

e crescimento, por outro. Embora o carbono entre na planta exclusivamente através da fotossíntese, nem todos os teci

dos são fotossintéticos. Por isso, há a necessidade de acúmulo de reserva e de mecanismos de transporte (importação)

que possibilitem a respiração em tecidos não-fotossintéticos, fazendo com que haja um fluxo contínuo de hexoses no

sistema respiratório em toda a planta. Tal continuidade é crucial para a respiração de manutenção, que é vital para a

manutenção e funcionamento celular .
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do fermentação (em caso de inundação, por exem~

pIo), uso da via alternativa insensível ao cianeto

para a produção de calor, ou ainda a produção de

grandes quantidades de carboidratos e proteínas caso

esteja ocorrendo armazenamento de reservas em

sementes. O sistema pode, em dado momento, es~

tar voltado para a produção de compostos do meta~

bolismo secundário, como, por exemplo, no caso de

ataque de um patógeno.

Essa flexibilidade de resposta aos ambientes in~

terno e externo é fundamental para a sobrevivên~

da da planta, sendo o controle homeostático do

metabolismo extremamente complexo, com meca~

nismos de controle de diversos tipos. O controle de

determinada via pode ser feito diretamente por ini~

bição ou ativação de uma enzima por um co~fator,

pelo próprio substrato da enzima ou complexo en~

zimático, ou, ainda, pela ação de fitormônios que

podem levar a alterações na transcrição de genes,

alterando as demandas de compostos por determi~
nada via.

É importante salientar que o processo respiratório

como um todo não apresenta um único ponto de con~

trole. A integração das outras vias metabólicas com

a respiração compreende um grande número de pon~

tos de controle que trabalham de forma integrada e

equilibrada. Embora se tenha um conhecimento ra~
zoável sobre o funcionamento das vias metabólicas

que formam o processo respiratório das plantas, as

formas de integração com outros processos ainda são

pouco conhecidas e deverão, em parte, ser elucidadas

através de estudos mais aprofundados de modelagem

e simulações computacionais com algoritmos mate~
máticos.

Pode~se concluir, a partir do esquema da Fig. 7.6,

que o processo respiratório é central e fundamental

para toda a célula, estando relacionado, direta ou
indiretamente, com todo o metabolismo celular.

Há, porém, um outro nível de integração que não

foi contemplado nas apreciações já feitas: a integra~

ção entre células e órgãos. A seguir, serão descritas

as características do processo de respiração nos dife~

rentes órgãos das plantas, procurando mostrar que o

processo respiratório é dinâmico também em nível dos

órgãos vegetais.

RESPIRAÇÃO NOS TECIDOS E
ÓRGÃOS

Quando consideramos a respiração na planta, ge

ralmente nos referimos às trocas gasosas realizadas

pelos órgãos, e não ao processo molecular de oxida

ção da glicose. A taxa respiratória é variável de acor

do com o tipo de órgão, idade, ambiente, estação etc.

Cada órgão vegetal respira independentemente e re

cebe, via de regra, carboidratos (geralmente sacarose)

para "queimar", no processo de respiração celular. A

seguir, serão apresentadas as características do proces~

so respiratório em cada órgão da planta.

Raízes

As raízes são órgãos que respiram muito e intensa~

mente. O substrato utilizado no processo é constitu~

ído por carboidratos vindos da parte aérea pelo floe

ma, a partir das folhas, que são os órgãos responsáveis

pela fotossíntese (ver Caps. 6, Transporte no Floema,

e 18, Tuberização).

A energia que é liberada pela respiração radicular é

utilizada para a síntese dos componentes celulares, para

formação das estruturas secundárias (quando houver),

nos processos de absorção e acúmulo de nutrientes

minerais e também de reserva alimentar. Raízes primá

rias e raízes jovens respiram muito mais intensamente

do que as raízes com crescimento secundário. A expli~

cação para tal fenômeno é simples: raízes primárias e

jovens têm meristemas em contínuo processo de alon

gamento e diferenciação, processos esses dispendiosos

do ponto de vista energético. Raízes em crescimento
secundário também têm as células meristemáticas do

câmbio e as anexas que respiram intensamente.

Nas raízes, o oxigênio necessário para o processo

respiratório advém principalmente do próprio solo,

podendo vir também da parte aérea. No primeiro caso,

há a necessidade de o solo apresentar boa aeração, o

que facilita as trocas gasosas com a raiz. Quando a ati

vidade respiratória é intensa, o oxigênio pode vir tam~

bém da parte aérea. A proporção entre uma fonte ou

outra depende exclusivamente da espécie vegetal.

Plantas de manguezais ou de pântanos retiram oxigê~

nio do ar, devido à baixa quantidade de oxigênio
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dissolvido na água ou presente no solo. Para tanto,

desenvolveram uma estrutura especial para as trocas

gasosas denominada pneumatóforos (ex.: Avicenia

nitida e Rhizophora mangle). Outras plantas podem

apresentar respiração anaeróbica (ex.: Nuphar).

Raízes aquáticas apresentam um tipo de parênqui~

ma adaptado à função de reserva de ar - o aerênquima

- que, além de permitir a flutuação da planta, retém

oxigênio para o processo respiratório (ex.: Ludwigia

sp.). A formação de aerênquima nas raízes pode ser

induzida em uma planta não adaptada à anoxia atra~

vés do alagamento, quando ocorre a indução de uma

enzima denominada celulase (que digere a celulose

das paredes celulares) em regiões específicas do teci~

do radicular, de forma a aumentar os espaços inter~
nos do tecido.

Caule

Os caules verdes, suculentos, que apresentam es~

trutura primária, fazem trocas gasosas com o meio

através da epiderme, enquanto, naqueles com cres~

cimento secundário, geralmente o 0z é proveniente

das folhas. Nesses caules, a respiração é mais intensa

na região do câmbio vascular e felogênio, onde no~

vas células estão se formando, crescendo e diferenci~

ando. As trocas gasosas nos caules com crescimento

secundário são muito baixas, e, por isso, o 0z se di~

funde pelas células caulinares. Alguns tipos de caule

podem apresentar estruturas conhecidas como

lenticelas (Fig. 7.8), que facilitam as trocas gasosas com

o meio. Em cactáceas, porém, as trocas gasosas só

ocorrem à noite, com a abertura dos estômatos (ver

Plantas MAC no Capo 5, Fotossíntese).

Em caules subterrâneos, o 0z difunde~se de célula

a célula, como no caso de Allium cepa (alho) e Sola~

num tuberosus (batata). Os caules aquáticos apresen~

tam grande quantidade de aerênquima, que, além da

flutuação, acumulam 0z para facilitar a respiração
(ex.: Nymphaea, Victoria amazonica).

Folhas

De todos os órgãos vegetais, as folhas são os que
mais realizam trocas com o ambiente. Os estômatos
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Fig. 7.8 Lenticela (seta) do caule de sabugueiro (Sambu~

cus). Tal estrutura facilita a entrada e a conseqüente che

gada do oxigênio às células do câmbio vascular (cv), que
se dividem intensamente durante o crescimento secundá~

rio. Na parte em vermelho à direita, a abertura central

(seta) é tida como um local de entrada de oxigênio. (Foto

= Solange Mazzoni~Viveiros.)

(Fig. 7.9) são as estruturas responsáveis pela maior

parte das trocas realizadas pelo órgão. A liberação de

COz pelas folhas é determinada pela razão COz/cmz

da área foliar e é praticamente constante desde o iní~

cio da sua formação até a morte. Em folhas de feijão,

por exemplo, a taxa respiratória de manutenção chega

a ser 10 vezes mais alta no período inicial de desen~

volvimento, baixando drasticamente conforme as

folhas se expandem. Ao mesmo tempo, a taxa respi~

ratória relacionada ao crescimento tem um pico du~

rante o intervalo de taxas máximas de expansão foli~

ar, voltando gradativamente aos patamares iniciais.

Em alguns vegetais, quando a folha está próxima da

abscisão, há um aumento expressivo na taxa respira~

tória que diminui algum tempo antes de a folha cair.

Esse fenômeno está possivelmente relacionado com

a reabsorção de compostos (por exemplo, íons, ami~

noácidos e açúcares), com o seu armazenamento

como reserva caso a planta esteja adaptada a ambi~

entes com variações sazonais (biomas de regiões tem~
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Fig. 7.9 Fotomicroscopia mostrando a superfície abaxial
(inferior) de uma folha de jatobá (Hymenaea courbaril L.).
Em amarelo são as células da epiderme e, em azul-escuro,
as células-guardas dos estômatos, tendo ao lado de cada
uma células levemente esverdeadas, chamadas de células

companheiras. Nas folhas, as trocas gasosas ocorrem pre
dominantemente nos estômatos. (Foto = Paula F. Costa,

Solange Mazzoni-Viveiros e Marcos S. Buckeridge.)

peradas e no cerrado, por exemplo), ou pode ser di

retamente incorporado em outras partes da planta

caso a sazonalidade seja menor.
Os mecanismos de senescência e abscisão foliar

estão relacionados à atividade de uma série de hor

mônios vegetais, tais como as citocininas, auxinas e

o ácido abscísico, que, direta ou indiretamente, pro

movem um aumento da taxa respiratória relaciona

da ao crescimento até a queda foliar.

Quando a expansão foliar atinge o máximo, taxas

elevadas de assimilação de COz (fotossíntese) são

também atingidas. Esperava-se, nesse momento, que

a taxa respiratória diminuísse para não haver queda

na incorporação de COz e, portanto, produção me
nor de carboidratos. Mas isso não acontece: a libera

ção de COz é mantida constante devido à taxa respi

ratória de manutenção da fotossíntese, de forma que,

em geral, só há decréscimo quando a folha já está

praticamente morta.

A manutenção da taxa respiratória nessas condi

ções pode ser explicada pela degradação de outras

substâncias, como as proteínas. Além disso, há a via

pentose-fosfato (Fig. 7.6), que é muito importante

quando a folha atinge expansão máxima, pois é uma

via essencial, por exemplo, para a síntese de ácidos

nucléicos e carboidratos. Essa via, além de produzir

COz, ainda regenera alguns carboidratos que podem

voltar à glicólise e, posteriormente, ser degradados no

ciclo de Krebs. A pentose-fosfato (ribose-5-fosfato)

ainda pode dar origem a um outro açúcar, a eritrose

4-fosfato, que não produz COz' mas origina pigmentos

presentes em pétalas e frutos, colorindo-os.

Flores e frutos

°processo de floração envolve normalmente

uma grande demanda respiratória em plantas. Além

da necessidade de construir os tecidos florais, após

o desenvolvimento da flor, há diversos processos

relacionados à polinização, que envolvem, em

muitos casos, a "comunicação" com animais poli
nizadores.

Em muitas espécies, devido à estratégia ecoló

gica de produção de grande número de flores, que,

ao final do processo, são abortadas em sua maio

ria, a demanda de energia é bastante elevada. Nes

se caso, parece haver, durante o período reprodu

tivo, uma priorização da energia para esse proces

so em detrimento de outros processos de desenvol
vimento.

Em regra, a conseqüência do sucesso da fecunda

ção resulta na formação de frutos. Estes apresentam

uma alta taxa respiratória logo no início da sua for

mação, ou mesmo antes de serem formados. Ainda

durante a formação do tubo polínico, ocorre um au
mento nos teores de AIA no ovário da flor. Conco

mitantemente, há um aumento da taxa respiratória

que está possivelmente relacionado à intensificação

da atividade metabólica no ovário. Após a fecunda

ção, a necessária translocação de nutrientes das fo

lhas vizinhas para o ovário envolve um gasto energé
tico considerável. Uma vez formado o fruto, a

alocação de nutrientes e a produção dos diversos ti

pos celulares que armazenam esses nutrientes passam
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a apresentar taxa respiratória mais baixa. No proces
so de amadurecimento de certos frutos ocorre um

aumento rápido e intenso da taxa respiratória chama

do de dimatério. Nos frutos climatéricos (abacate,

maçã, banana, entre outros) ocorre a produção de

etileno (outro hormônio vegetal), acelerando o ama

durecimento (hidrólise de amido, síntese de pigmen
tos etc.) e senescência. Tratamentos com etileno

aceleram o amadurecimento de frutos climatéricos,

sendo esse procedimento comumente utilizado para

fins cOmerciais. Outros frutos não apresentam

climatério e, mesmo adicionando-se etileno, não

ocorre tal fenômeno. Isso pode ser observado em la

ranja, abacaxi, uva etc.°efeito da temperatura sobre a taxa respiratória

dos frutos também pode ser facilmente observado, isto

é, baixas temperaturas retardam a senescência dos

frutos, fazendo com que a taxa respiratória se mante

nha baixa. Por outro lado, temperaturas elevadas,

principalmente à noite, aumentam a taxa respirató
ria e aceleram o amadurecimento de frutos. Baixas

concentrações de 0Z' sob redução da temperatura

ambiente, podem estimular a respiração anaeróbica,

mais precisamente a fermentação, enquanto altas

concentrações de COz inibem a produção de etileno

pelo fruto, retardando o amadurecimento. Na esto

cagem de frutos (pós-colheita), combina-se a redu

ção da temperatura e de 0z com um aumento na con

centração de COZo Os três fatores, atuando juntos,

mantêm as taxas respiratórias do fruto em níveis su

ficientemente baixos, retardando assim o amadure

cimento. Sob condições favoráveis de armazenamen

to, frutos como maçã, colhidos em março-abril (no

Brasil), podem manter suas propriedades inalteradas

por até um ano.

A classificação dos frutos em climatéricos e não

climatéricos não é rígida, pois muitos frutos apresen

tam liberação irregular de COz' como, por exemplo,

a jaca (Artocarpus integrifolia) e o jambo (Eugenia
malecensis) .

Sementes

Durante o processo de germinação, com o aumen

to da entrada de água por embebição, o metabolis-
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mo celular é reativado. Essa reativação metabólica

provoca uma série de mudanças fisiológicas (ver

Capo 17, Germinação). Uma das conseqüências é o

aumento da taxa respiratória, associado à necessi

dade da utilização das reservas energéticas existen

tes no endosperma ou nos cotilédones. Nesse perío

do, há a hidrólise de óleos por l3-oxidação, produ

ção de açúcares, fitormônios e diversas enzimas hi

drolíticas (proteases, l3-galactosidases, a-amilases,

l3-glucanases, nucleases etc.). Como conseqüência,

o amido ou outros polissacarídeos de reserva, proteí

nas e aminoácidos são utilizados-em parte na respi

ração, cuja taxa elevada deve-se ao crescimento do
eixo embrionário.

Para que o processo respiratório ocorra, há a ne

cessidade de 0z disponível no solo, já que a grande

maioria das sementes germina em boas condições

aeróbicas. Durante a germinação, as sementes utili

zam, como fonte inicial de carbono na respiração, a

sacarose e oligossacarídeos da série rafinósica (feijão,

lentilha e ervilha). Estes já se encontram estocados

quando da maturação da semente e são degradados

rapidamente à medida que a taxa respiratória aumen

ta. A vantagem para as sementes em armazenar esses

compostos é o acesso rápido, uma vez que são solú

veis e estão presentes no citoplasma e disponíveis para

uso imediato. Com isso, logo após a embebição, a se

mente perde massa, libera COz' produzindo a ener

gia necessária para o desenvolvimento inicial da nova

planta. Essa reserva inicial é crucial para a germina

ção e, dependendo da estratégia de estabelecimento

da plãntula, os cotilédones podem ainda possuir gran

des quantidades de reservas de carbono (jatobá) que

serão utilizadas também na produção de energia pela

via respiratória.

Alguns tipos de sementes germinam com pouco

oxigênio ou mesmo na ausência de oxigênio dispo

nível, como é caso do chamado arroz de várzeas, onde

as condições de germinação são praticamente anae

róbicas e a obtenção de energia se dá através do pro

cesso de anaerobiose (fermentação). Sementes de

plantas de manguezais utilizam também a fermenta

ção para a germinação, sendo esse processo anaeró

bico a única alternativa para essas sementes libera
rem H+ dos NADH + H+ acumulados.
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CONTROLE DA RESPIRAÇÃO NAS
PLANTAS POR FATORES

INTERNOS

Disponibilidade de substrato

Os principais substratos do processo respiratório

são carboidratos e lipídios. Esses substratos se origi

nam, direta ou indiretamente, do processo fotossin

tético (ver Capo 5, Fotossíntese). Apesar de as taxas

respiratórias em diferentes órgãos em fases distintas

de desenvolvimento poderem variar dentro de deter

minados limites, todas as células têm que manter

constante (ou, pelo menos, dentro de limites mais

estreitos) a taxa respiratória de manutenção. Qual

quer fator que influencie na diminuição das quanti

dades desses substratos e sua produção ocasionará uma

diminuição da taxa respiratória do órgão ou, mesmo,

da planta inteira. Portanto, a taxa respiratória não

pode estar diretamente ligada à fotossíntese, pois esse

processo é extremamente variável e dependente de

condições ambientais cíclicas (luz e temperatura).

Nesse sentido, a solução parcial para o problema da

disponibilidade contínua de substrato é o armazena

mento de açúcares de reserva para que seja possível

sua utilização durante o período em que a fotossínte

se não está ativa. Nas folhas, as plantas armazenam

amido durante o período fotossintético e o mobilizam

para processos respiratórios, de forma que variações

muito intensas nas taxas respiratórias possam ser

minimizadas. Nesse caso, a reserva pode ser conside

rada de curto prazo, pois o processo inteiro leva um
único dia.

Há outras formas de armazenamento de reserva por

um prazo mais longo para o processo respiratório re

lacionado ao desenvolvimento da planta como um

todo ou de parte dela. Assim, por exemplo, em semen

tes que armazenam grandes quantidades de amido,

polissacarídeos de reserva de parede celular ou lipí

dios, tais compostos são degradados após a germina

ção e, devido ao fato de seus produtos de degradação

gerarem compostos distintos (sacarose no caso de

carboidratos, aminoácidos no caso das proteínas e

acetil-CoA no caso dos lipídios), a existência de res

piração ligada à mobilização de diferentes compostos

de reserva pode ser observada através do quociente

respiratório (Tabela 7.3).

Em sementes, a degradação das reservas ocorre

rapidamente, e isso aumenta, intensamente e de for

ma transitória, a disponibilidade de substrato para a

respiração. Isso permite um maior consumo de ener

gia durante o desenvolvimento inicial da plântula.

Um processo similar pode ocorrer em plantas herbá

ceas do cerrado que possuem órgãos subterrâneos de

reserva. Em plantas da família das asteráceas, por

exemplo, os órgãos subterrâneos podem armazenar

quantidades substanciais de frutanos (polissacaríde

os compostos principalmente de frutos e). Plantas que

adotam essa estratégia de estabelecimento e adapta-

Quociente respiratório

Quociente respiratório é a relação entre a

quantidade de moléculas de gás carbônico liberada pela

oxidação de um substrato no processo respiratório e a

quantidade e moléculas de oxigênio consumidas para

oxidar esse substrato. Por exemplo, a completa

degradação de uma molécula de glicose no processo

respiratório consome seis moléculas de O2 e libera seis

moléculas de CO2• A razão entre o COz liberado e o O2

consumido é o quociente respiratório, que, no caso, é

QR = 1,0 para a glicose. Isso acontece porque, na

molécula de glicose, o número de átomos de oxigênio é

igual ao de átomo de carbono .

QR= 6C0260=1,02

Quando o substrato degradado possui um número de

átomos de oxigênio inferior ao número de átomos de

carbono, o resultado do QR será um valor menor do que

1,0, como ocorre no caso de uso de lipídios ou proteínas

na respiração. Como exemplo, temos o ácido esteárico:

18C02 =0,69
QR= 2602

Quando o QR é maior do que 1,0, há indicação de que

o substrato ou é rico em oxigênio (ácido oxálico - 2

C2H204 - QR = 4,0), ou está ocorrendo respiração

anaeróbica, já que, em anaerobiose, o consumo de

oxigênio é nulo!
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ção podem perder a parte aérea durante o inverno,

quando há baixa disponibilidade de água no cerrado.

Na primavera, ocorre a degradação do polissacarídeo,

produzindo frutos e livre que acaba sendo metaboli

zada a sacarose, a qual é transportada para os órgãos

em crescimento que utilizam os açúcares no processo

respiratório, com taxas mais elevadas devido ao pro
cesso de desenvolvimento em curso.

Quantidade de oxigênio

A concentração de O2 no ar (21 % de oxigênio) é

de aproximadamente 265 ILM. Por outro lado, a Kn1

da enzima que usa o oxigênio, a oxidase do citocro

mo c, é de aproximadamente 1 ILM. Portanto, como

a afinidade da enzima é muito maior que a concen

tração atmosférica de 02' poder-se-ia supor que a res

piração não apresentasse dependência da concentra

ção de oxigênio atmosférico.

Porém, há um outro problema. Ao entrar no teci

do vegetal, o oxigênio passa de uma fase gasosa para

uma fase líquida, em que a sua taxa de difusão é cerca

de 10 mil vezes menor do que no ar. Nesse caso, a taxa

de difusão pode ser um problema, pois sabe-se que

tensões de oxigênio menores do que 5% podem ser

limitantes para a respiração.

Aparentemente, as plantas solucionaram esse pro

blema desenvolvendo rotas gasosas de difusão atra

vés de espaços intercelulares. Nesse caso, a limitação

de difusão deixa de ser importante e permite que o

oxigênio difunda pelos espaços intercelulares dos te

cidos vegetais, garantido que este chegue em abun
dância ao seu local de consumo.

De um modo geral, as plantas não são tão ativas

quanto os animais, satisfazendo-se com baixas con

centrações de oxigênio, entre 1 e 2%, as quais são

suficientes para a manutenção das taxas respiratórias

do vegetal. A concentração de 02 na atmosfera é es

tável e, portanto, não é a causa responsável pelas

variações na taxa respiratória. No entanto, essas va

riações ocorrem devido à disponibilidade de oxigênio

[Constante de Michaelis, que mede a afinidade de uma enzima

por seu substrato - quanto menor a K"" maior a afinidade.
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para as células. Durante as horas de exposição à luz,

tecidos fotossintéticos produzem 02 e, ao mesmo tem

po, consomem parte dele na respiração. À noite, não

há produção de 02' mas este é difundido no interior

da planta através dos espaços intercelulares. Mesmo

com os estômatos fechados, o 02 difunde-se para o

interior do vegetal através da cutícula, que não é to

talmente impermeável ao gás, cuja resistência à en

trada é compensada pela concentração na atmosfera

de 02' muito maior que dentro do vegetal.

A disponibilidade de oxigênio é mais crítica para

as raízes, pois o 02 disponível no solo é utilizado tam

bém por fungos, bactérias, protozoários e animais que

aí vivem. Durante e após as chuvas, o ar do solo é

substituído pela água e, nesse momento, a quantidade

de oxigênio torna-se baixa, podendo causar hipoxia

ou chegar a uma anoxia da raiz. Muitas raízes e semen

tes conseguem sobreviver por algum tempo a expensas

apenas da respiração anaeróbica, porém esta não é

suficiente para manter o crescimento, e, se o período

de anoxia for muito longo, certamente muitos indi
víduos morrerão.

Um exemplo de planta que pode crescer por um

longo período com baixa disponibilidade de oxigênio

é o arroz. Tubérculos, como os de batata, ou raízes

tuberosas, como a da cenoura, não apresentam desen

volvimento satisfatório na ausência de respiração ou

mesmo sob baixas taxas de respiração anaeróbica.

Câmbios vasculares de troncos, em geral, podem apre

sentar hipoxia; entretanto, muitas árvores contêm

lenticelas, que permitem trocas gasosas e a difusão de

02 através de uma quantidade maior de espaços in
tercelulares.

Temperatura

A temperatura é um fator de grande influência na

respiração, principalmente durante os estágios inici

ais de desenvolvimento da planta. A parte aérea do

vegetal, em qualquer estágio de desenvolvimento,

num período de 24 horas, está sujeita a grandes e rá

pidas mudanças de temperatura, o que não acontece

na mesma proporção com as raízes.
Na maioria dos tecidos, um aumento de 10°C, na

faixa entre 5 e 25°C, dobra a taxa respiratória devi-
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do ao aumento da atividade enzimática. Abaixo de

soC, há uma diminuição drástica da taxa respirató

ria, enquanto, ao redor de 30°C, ocorre um aumento

considerável, porém não tão rápido como na faixa de

S-2SoGTal resultado é interpretado como decorrên

cia do fato de o 0z não se difundir com eficiência

nessa temperatura. Temperaturas iguais ou superio

res a 40°C diminuem a eficiência da respiração devi

do ao comprometimento ou danos à maquinaria en

zimática ou em conseqüência do rompimento das

membranas de organelas.

Ferimentos e lesões

Qualquer dano mecânico ou ataque de microorga

nismos sofrido por uma planta gera um aumento da

sua taxa respiratória. Esse aumento pode ser devido à

atividade do meristema de cicatrização ou à produ

ção de substâncias de defesa da planta, uma vez que

o tecido terá que produzir substâncias do metabolis
mo secundário relacionadas à defesa e também sin

tetizar macromoléculas relacionadas à construção dos

novos tecidos durante a cicatrização. Os mecanismos

de comunicação interna que levam à resposta dos

tecidos à injúria envolvem uma reação inicial de hi

persensibilidade, seguida pela produção de substân

cias que irão alterar o metabolismo dos tecidos adja

centes (hormônios, por exemplo) e, conseqüente

mente, aspectos quantitativos e qualitativos do pro

cesso respiratório.

RESPIRAÇÃO NA PLANTA
INTEIRA

As alterações no metabolismo respiratório de uma

planta podem ocorrer diariamente (sob condições de

estresse de temperatura, umidade, luminosidade, ata

que de patógenos, entre outros), ao longo de sua

ontogenia (germinação, florescimento, frutificação)

ou sazonalmente (mudanças de estações). Tais mu

danças na taxa respiratória podem ser observadas na

planta como um todo, mas principalmente nos órgãos

mais expostos às variações, como no sistema radicu

lar em condições de solo alagado, folhas atacadas por

fungos ou frutos durante o climatério.

Pesquisas têm mostrado que as oscilações na taxa

respiratória de determinado órgão podem estar rela

cionadas com a quantidade, bem como com o tipo de

substrato disponível para a respiração. °quociente

respiratório (razão entre COzliberado e 0z consumi

do - ver Tabela 7.3) pode ser um bom indicador do

tipo de substrato predominantemente utilizado. A

variação da disponibilidade de substrato é uma das

vias para entender a maneira pela qual a respiração

responde à demanda de energia metabólica (utiliza

ção de A TP). No entanto, ainda não se sabe ao certo

se a oscilação da respiração de dado órgão é causa

ou conseqüência da oscilação paralela da disponi

bilidade de substratos presentes. Obviamente, exis

tem muitas situações nas quais certos compostos pro

duzidos como agentes de proteção contra organis

mos externos, por exemplo, são também inibidores

ou desacopladores da cadeia de transporte de elétron

e, portanto, afetam indiretamente a respiração do te
cido.

Quando se pensa em controle da respiração, as

idéias de demanda de energia, disponibilidade de subs

trato e taxa respiratória se sobrepõem. Sob baixos

níveis de substrato (carboidratos e ácidos orgânicos),

a atividade respiratória pode estar limitada por esse

déficit. Quando os níveis de substrato aumentam, a

respiração pode exceder a demanda por energia me

tabólica. Nessas condições, a atividade da rota alter

nativa do metabolismo respiratório (cianeto-resisten

te) é aumentada. Como visto anteriormente, essa via

alternativa permite a oxidação dos substratos, redu

ção dos agentes redutores (NAD[P]H, FADHz) sem,

no entanto, produzir grandes quantidades de A TP.

Considerando a planta como um todo, a taxa de

respiração depende de três processos principais que

requerem energia: manutenção da biomassa, cresci

mento e transporte de íons (Fig. 7.7). Estima-se que

o custo para a respiração de manutenção seja de 20 a

60% dos fotoassimilados produzidos por dia, sendo a

maior parte dessa energia direcionada para a renova

ção de proteínas e para manutenção do gradiente de

íons através da membrana. A respiração de crescimen

to está relacionada com os processos biossintéticos

(produção de biomassa). Esse tipo de respiração re

quer grande consumo de carboidratos para gerar ener-
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gia (A TP e NAD[P]H) e esqueletos de carbono. Em

tecidos heterotróficos, a produção de energia é depen

dente exclusivamente da respiração, enquanto, em

tecidos fotossintetizantes, tais compostos podem ser

obtidos diretamente da fotossíntese. Alguns trabalhos

demonstraram que a respiração de crescimento sofre

um decréscimo significativo ao longo do ciclo de vida
das plantas, enquanto a respiração de manutenção se

mantém constante. Obviamente, essas alterações

ocorrem devido à diminuição dos processos biossin

téticos e com a contínua taxa de renovação de vários

compostos. Finalmente, o transporte de íons e molécu

las através da membrana pode ocorrer por canais ou

carreadores, e esses processos também requerem ener

gia metabólica oriunda da respiração. Assim, a plan

ta tem que lançar mão do sistema respiratório para
absorver os macro e micronutrientes fundamentais

para a construção de seus corpos. Além disso, após a

construção das moléculas fundamentais que com

põem esses corpos (açúcares, lipídios, proteínas e áci

dos nucléicos), as células têm que se manter em cons

tante "comunicação" através do transporte de açúca

res (principalmente a sacarose) e hormônios vegetais.

Tudo isso faz parte do sistema dos gastos energéticos

referidos, na introdução, como do sistema de comu

nicação interno das plantas. Para compreender me
lhor o funcionamento desses sistemas de comunica

ção, é importante conhecer os mecanismos de sina

lização disparados pela luz ou por hormônios.

Além dos fatores limitantes para respiração já co

mentados, existem outras situações de estresse

(bióticas e abióticas) que também podem causar al

terações nas taxas respiratórias e, conseqüentemen

te, afetar o crescimento da planta. Em geral, as con

dições de estresse levam a um aumento inicial na res

piração devido a um aumento na demanda por ener

gia (ou maior disponibilidade de substrato tempora

riamente) ou pela ativação da rota alternativa

(cianeto-resistente), podendo, em longo prazo, haver

queda no processo respiratório em função de meno

res taxas de assimilação de carbono e no metabolis

mo em geral, associados a um crescimento mais len

to dos organismos submetidos a tais condições (por

exemplo, estresse salino, déficit hídrico e ataque de

patógenos, altas concentrações de COz)'
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A ECOFISIOLOGIA E A
RESPIRAÇÃO

A ecofisiologia pode ser definida como uma ciên

cia experimental cujo objetivo é estudar e descrever

os mecanismos fisiológicos que determinam o que se

observa na ecologia. Por isso, compreender as conse

qüências das alterações, controle e aspectos fisioló

gicos da respiração em plantas tem grande relevân

cia para a ecofisiologia vegetal. Para compreender

melhor as conseqüências ecológicas do que foi expos

to até aqui, é necessário refletir sobre como o proces

so respiratório ocorre na planta inteira considerando

ainda sua inserção no ecossistema.

Como já mencionado, um dos fatores que influ

enciam a respiração na planta inteira é a idade. Plan

tas jovens apresentam taxa respiratória elevada em

relação a plantas mais velhas. Em plantas jovens, a

respiração relacionada aos tecidos em desenvolvi

mento é de 3 a 10 vezes maior que a taxa respirató

ria relacionada à manutenção. Com isso, é possível

inferir que as taxas respiratórias do conjunto de plan

tas em dado bioma (floresta, cerrado etc.) em rege

neração apresentem uma taxa respiratória mais alta

como um todo. Para que o saldo seja positivo e o

balanço de massas do sistema seja favorável duran

te o processo de sucessão ecológica, as taxas respi

ratórias mais altas devem ser compensadas por ta

xas fotossintéticas ainda mais altas. Em experimen

to recente, os meteorologistas calcularam que, no

cerrado, por exemplo, o conjunto de plantas apre

sentou, durante um ano, um saldo de apenas 0,1

tonelada de carbono fixado por hectare em relação

às estimativas de respiração. Isso explica o lento

crescimento observado, em conjunto, das plantas no
bioma de cerrado.

No contexto ecofisiológico, é importante contras

tar a importância da respiração com a da fotossín

tese pelas plantas. Um fator-chave para qualquer

planta é a manutenção de sua taxa de crescimento.

A idéia de que essa taxa esteja diretamente relacio

nada à taxa de fotossíntese é tentadora, mas há evi

dências de que isso não ocorre sempre e em todos os

casos. É certo que parte do carbono assimilado é
transformado em carboidratos e irá servir como subs-
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trato para a respiração, mas isso varia, por exemplo,
com a capacidade máxima de crescimento de cada

espécie. Plantas de crescimento rápido assimilam
mais do que respiram, enquanto as de crescimento
lento não.

Outro aspecto importante que deve ser levado em
conta é que as variáveis ambientais que alteram as
taxas respiratórias agem de forma distinta sobre a fo~
tossíntese, indicando que cada um dos processos deve

ter regulação própria, apesar de preservarem, obvia~
mente, algumas ligações.

É interessante observar, ainda, que a situação é

diferente em cada tipo de ambiente e que os fatores
limitantes ou estimulatórios do processo respiratório

em diferentes partes de cada planta são distintos.
Apesar de toda essa complexidade, é possível obser~
var padrões na grande maioria das espécies. Tal cons~

tatação sugere que o processo respiratório em plan~
tas é evolutivamente conservado e confirma que a

função principal do processo respiratório é mesmo a

de capacitar as plantas a obter energia, seja para a
produção de ATP, seja para a produção de calor.
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CAPÍTULO

Helenice Mercier

mente para a descoberta das auxinas. Um dos fenô

menos do crescimento vegetal por ele estudados foi

o da curvatura de plântulas de gramíneas em respos

ta à iluminação unilateral, fenômeno esse conheci

do como fototropismo (ver Capo 14, Movimento em

Plantas). Darwin observou que coleóptilos de alpiste

(Phalaris canariensis) respondiam à iluminação late

ral crescendo em direção à fonte de luz. Entretanto,

a resposta de curvatura de toda a extensão do cole

óptilo não ocorria se o ápice desse órgão fosse remo

vido ou, ainda, se fosse coberto por uma barreira de

modo a não permitir a passagem da luz (Fig. 8.1).

Darwin concluiu que o ápice era o ponto sensor da

luz e que deveria haver algum sinal, chamado por ele

de "influência transmissível", produzido possivelmen

te no ápice, que seria transmitido às regiões inferio

res da plântula, quando iluminada unilateralmente,

causando, então, a curvatura. Após a publicação de

suas idéias no livro The Power ofMovement in Plants,

em 1881, vários outros pesquisadores viriam a con

firmar os resultados por ele obtidos, além de terem

aprofundado suas observações.

O termo auxina (do grego auxein, crescer ou au

mentar) foi proposto por Fritz Went, o qual demons

trou, em 1926, a presença de uma substância ativa

na promoção do crescimento, isto é, um composto

causador da curvatura dos coleóptilos de gramíneas

em direção à luz, desenvolvendo também uma téc

nica para quantificá-Io. A maior importância da

pesquisa de Went residiu na demonstração de que a

HISTÓRICO DA DESCOBERTA

INTRODUÇÃO

No final do século XIX, as observações de Charles

Darwin, famoso por seus estudos de evolução acerca

dos movimentos das plantas, contribuiram decidida-

A auxina foi o primeiro fitormônio descoberto, e os

primeiros estudos fisiológicos acerca do mecanismo de

expansão celular vegetal foram focalizados na ação

desse hormônio. Todas as evidências sugerem que as

auxinas exercem uma importante função na regulação

do crescimento e desenvolvimento vegetal.
As auxinas e as citocininas têm sido consideradas

fitormônios vitais às plantas. Tanto que nenhum

mutante verdadeiro, isto é, que não possua um dos

dois hormônios, foi até hoje encontrado, sugerindo

que mutações que eliminem totalmente a capacida

de de produção de auxinas ou citocininas são letais.

Entretanto, já foram isolados mutantes "auxina-rela

cionados", os quais estão permitindo avanços consi

deráveis acerca do modo de ação das auxinas em vá
rios níveis.

Este capítulo se inicia com um breve histórico so

bre a descoberta das auxinas, seguido por uma descri

ção de suas estruturas químicas, sendo abordado mais

à frente o metabolismo do ácido indolilacético (AIA),

assim como o seu transporte. Serão também discuti

dos alguns aspectos dos efeitos fisiológicos das auxinas,

mecanismos de ação e aplicações comerciais.

•
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Curvatura do

coleóptilo
no escuro

O grau de curvatura
pode ser medido

Coleóptilo
com ápice
coberto

Bloco de ágar cortado
sobre um dos lados do

coleóptilo

mar a quantidade de auxina em uma amostra (Fig.

8.2). Essa foi a primeira vez que se empregou um

bioensaio, isto é, um teste para determinar o efeito

de uma substância biologicamente ativa em um ma

terial vegetal, visando à quantificação de um hor
mônio.

Os resultados das pesquisas de Went abriram ca

minhos para os estudos que se seguiriam na tentativa

de isolar e identificar quimicamente as auxinas, cul
minando com o isolamento do ácido indolil-3-acéti

co (AIA) em 1946, o qual foi extraído de grãos de

milho imaturos. A partir de então, as pesquisas vêm

demonstrando que o AIA é a principal auxina encon

trada nas plantas superiores.

Atualmente, o termo auxina vem sendo emprega

do genericamente para descrever tanto as substânci

as de ocorrência natural quanto as sintéticas que es

timulam o alongamento dos coleóptilos; como vere-

Coleóptilo
decapitado

Bloco de ágar cortado em
unidades menores

LUZ

~

Plântula
intacta

Extremidades isoladas dos

coleóptilos sobre bloco de ágar

Fig. 8.2 Experimentos realizados por Went, em 1926, com coleóptilos de aveia, onde se demonstrou a presença de uma

substância promotora do crescimento, a qual era difusível em blocos de ágar e induzia a curvatura dos coleóptilos propor

cionalmente à sua concentração. Esse bioensaio ficou conhecido como "teste de curvatura do coleóptilo de aveia".

Fig. 8.1 Experimentos fototrópicos realizados por Darwin no século XIX com coleóptilos de alpiste. Concluiu-se que um

estímulo para o crescimento era produzido no ápice da coleóptilo, sendo transmitido para a zona de crescimento; quando

o ápice era cortado ou coberto, não havia curvatura.

"influência transmissível", assim chamada por

Darwin, poderia difundir-se do tecido vegetal para um

bloco de ágar (gelatina). Pequenas porções desse blo

co poderiam, então, ser usadas para testar sua capaci

dade de restaurar o crescimento dos coleóptilos de

capitados. Assim, esse pequeno bloco de ágar, ao ser

colocado assimetricamente sobre um coleóptilo de

capitado, induzia a sua curvatura para o lado oposto

ao contato com o bloco, devido ao aumento na con

centração de auxina que estimulou o alongamento
celular do lado abaixo do bloco. Isso causava um cres

cimento diferencial entre os dois lados do coleópti

10, resultando em uma curvatura (Fig. 8.2). Went

trabalhou com plântulas de aveia (Avena sativa), de

monstrando que a curvatura era proporcional à quan

tidade da substância promotora do crescimento pre

sente no ágar, sendo até hoje utilizado o conhecido

"teste de curvatura do coleóptilo de aveia" para esti-
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mos mais à frente, regulando também o crescimento

e o desenvolvimento vegetal.

AUXINAS NATURAIS E
SINTÉTICAS

De modo geral, a auxina natural mais abundante

é o AIA. Entretanto, dependendo da espécie, da ida

de da planta, da estação do ano e das condições sob

as quais a planta se desenvolve, outras auxinas na

turais podem ser encontradas, como um análogo

dorado do AIA, o ácido 4-doroindolil- 3-acético (4

doroAIA), o ácido fenilacético e o ácido indolil-3

butírico (AIB) (Fig. 8.3). Entretanto, faltam infor

mações mais precisas a respeito da fisiologia e bio

química desses últimos três compostos, existindo
certa controvérsia se eles realmente atuariam como

hormônios nas plantas. Normalmente em bioensai

os, essas auxinas são ativas em concentrações bem

mais elevadas que o AIA, e suas funções no cres

cimento vegetal permanecem desconhecidas. Pesqui

sas recentes têm demonstrado que o AIB, além de agir

como auxina, pode ser ele próprio uma forma de ar

mazenamento de AIA, já que, por um mecanismo de

oxidação que ocorre nos peroxissomos, esse compos

to pode se converter em AIA livre (Banel et aL,

2001).

CH2-COOH

N

I
H

Ácido indolil-3-acético (AIA)
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Dentre as auxinas sintéticas (Fig. 8.4 ), isto é, aque

las sintetizadas em laboratórios e que causam muitas

das respostas fisiológicas comuns ao AIA, encontram
se o ácido a-naftalenoacético (a-ANA), o ácido 2,4

didorofenoxiacético (2,4-D), o ácido 2,4,S-tridoro

fenoxiacético (2,4,S- T), o ácido 2-metoxi-3,6

didorobenzóico (dicamba) e o ácido 4-amino-3,S,S

tricloropicolínico (picloram). Grande parte das

auxinas sintéticas é empregada na agricultura como

herbicida, sendo as mais freqüentemente usadas o 2,4

D, o pidoram e o dicamba (ver item neste capítulo

sobre ação herbicida de auxinas sintéticas).

De um modo geral, as auxinas sintéticas são denomi

nadas de substâncias reguladoras do crescimento vegetal,

enquanto o emprego do termo hormônio ou fitonnônio

tem ficado restrito às auxinas naturais. Quimicamente,

a característica que unifica todas as moléculas que ex

pressam atividade auxínica é a existência de uma cadeia

lateral ácida, a qual deve estar ligada a um anel aromá

tico. Uma comparação entre vários compostos com ati

vidade auxínica mostrou que, em pH neutro, eles pos

suem uma forte carga negativa, resultante da dissocia

ção do próton do grupo carboxílico, separada por uma

distância de cerca de O,S nm, de uma carga positiva

fraca proveniente do anel (Fig. 8.S). Essa separação

de cargas é considerada como uma característica es

sencial para que um composto tenha atividade
auxínica.

CI

CH2- - ••ÇOOH

N

~
Ácido 4-cloroindolil-J-acético (4-cloro-AIA)

aCH'-COOH

CH2- CH2-- CHr-COOH

Ácido fenilacético
Ácido indolil-3-butirico (AIB)

Fig. 8.3 Estrutura química das principais auxinas naturais encontradas nos vegetais.
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CI
Ácido 2,4,5-tridoro
fenoxiacético (2,4,5-T)

Ácido a naftalenoacético

(a-ANA)

CH2-COOH

METABOLISMO DO AIA

Biossíntese do AIA

Em geral, a biossíntese do AIA está associada com

locais de divisão celular rápida, especialmente no

meristema apical caulinar, folhas jovens, frutos em desen
volvimento e em sementes. Esses locais são considerados

os centros primários de produção do AIA, embora, em

níveis inferiores, essa auxina possa ser também produzi

da em folhas maduras e, mesmo, nos ápices radiculares.

Em primórdios foliares de Arabidopsis thaliana, a

auxina é sintetizada preferencialmente no ápice. No
entanto, durante o desenvolvimento dessas folhas

ocorre uma mudança gradual do local de síntese, pas

sando à região marginal e, depois, à central das lâmi

nas. Essa progressiva alteração nos locais de produ

ção correlaciona-se com a seqüência basípeta de

maturação foliar e de diferenciação vascular.

Nas plantas superiores, as rotas bioquímicas que le
vam à biossíntese do AIA não estão totalmente defi

nidas e muito menos as suas vias de regulação. Entre

tanto, sabe-se que existem múltiplas rotas que permi

tem aos vegetais sintetizar o AIA (Bartel, 1997). A

aplicação de isótopos radioativos, acoplada com téc

nicas precisas de quantificação do AIA, como as

C'X):i I. N.~••. COOH
CI ./ #. CI

CI

NH2

Ácido 4-amino-3,5,5-tricloro
picolínico (tordon ou pidorarn)

O-CH2-COOH

CI

Fig. 8.4 Estrutura química de algumas auxinas sintéticas.

CI

Ácido 2,4-diclorofenoxiacético
(2,4-D)

CI'(xCOOHi: I· ••.•• oc~CI

Ácido 2-metoxi-3,6-dicloro
benzóico (dicamba)

O,Snm .:
• I

/l?
CH2-..rC .....•.......Ó8
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Fig. 8.5 Formas dissociadas de auxinas mostrando a sepa
ração de 0,5 nm entre a carga negativa do grupo carboxí
lico e a carga positiva do anel. Essa separação de cargas é
essencial para que um composto tenha atividade auxínica.
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cromatografias líquida e gasosa associadas ao

imunoensaio ou à espectrometria de massa, além das

disponibilidades de plantas mutantes e linhagens

transgênicas com alterações no metabolismo desse

hormônio, tem possibilitado um avanço considerável
no conhecimento das vias biossintéticas.

Existem muitas evidências de que o AIA é sinte

tizado a partir do aminoácido triptofano, possivel

mente por várias rotas de conversão (Fig. 8.6). Na

maioria das plantas, a síntese do AIA ocorre em três

etapas, iniciando-se pela conversão do triptofano em

ácido indolil-3-pirúvico (AIP). O segundo passo é a

descarboxilação do AIP em indolil-3-acetaldeído

(IAAld) e, finalmente, a oxidação do IAAld em AIA.

Há uma outra possibilidade de síntese do AIA, na

qual o triptofano seria primeiramente descarboxilado

em triptamina e, em seguida, esta convertida em

IAAld e, depois, em AIA. Uma terceira via conver-

teria o triptofano em indolilacetonitrila e, então, em

AIA por meio da enzima nitrilase.

Foi demonstrado, também, que a via de produção do

AIA pode ocorrer independentemente desse aminoácl

do. Essa descoberta adveio de experimentos com plantas

de milho mutantes para uma enzima que catalisa a etapa

final da biossíntese do triptofano. Esse mutante neces

sita da adição desse aminoácido para sobreviver; entre

tanto, possui níveis endógenos de AIA cerca de 50 ve

zessuperiores àqueles encontrados nas plantas selvagens.

Tanto a rota dependente quanto a independente

de triptofano permanecem muito pouco definidas em
termos enzimáticos, de intermediários e de localiza

ção celular. Há evidências indicando que certas fa

ses do desenvolvimento vegetal, as quais necessitam

temporariamente de elevadas concentrações de AIA

livre, ativam a rota de síntese dependente de tripto

fano, como, por exemplo, durante o início da embri-

Fig. 8.6 Rotas biossintéticas de AIA dependentes de triptofano.
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AIA-glicose
O
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HO

OH

OH

AIA-aspartato

Fig. 8.8 Estrutura química de três auxinas conjugadas .

de grãos de milho (Zea mays) em germinação. Verifi

cou~se que o conjugado mais abundante encontrado

no endosperma de Zea mays é o AIA~inositol, o qual

representa uma importante fonte de AIA livre para

o crescimento do eixo caulinar da plântula em for~

mação. Além da função de armazenamento de AIA

no grão, o AIA~inositol é também a forma de trans

porte do endosperma para a plântula. No ápice do

Embora o AIA livre seja a forma biologicamente ati~

va, a maior parte do conteúdo de auxinas presente num

vegetal encontra~se na forma conjugada. Nesse caso, a

auxina possui o grupo carboxílico da forma livre combi~
nada covalentemente com outras moléculas. Vários con~

jugados do AIA são conhecidos, como AIA~glicose, AIA

inositol e AIA~aspartato (Fig. 8.8). No primeiro exem~

pIo, o AIA conjuga~se com um açúcar (ligação ester)

e, no último, com um aminoácido (ligação amida).

Em geral, as plantas podem reverter as formas con~

jugadas em formas livres, por meio da ação de enzi~

mas hidrolíticas. O sistema mais bem investigado é o

Conjugação do AIA

Fig. 8.7 Mecanismos reguladores dos níveis de AIA livre nas células vegetais.

ogênese ou da germinação de sementes, enquanto que

a via independente desse aminoácido predominaria

durante o crescimento vegetativo (Normanly &
Bartel, 1999). Caracteriza~se, portanto, uma regula~

ção das vias de biossíntese em resposta a diferentes

estágios do desenvolvimento vegetal.

As plantas possuem mecanismos de controle do

nível celular de AIA livre, regulando a taxa de sínte~

se ou controlando a transformação do AIA em for~

mas conjugadas, as quais são consideradas formas tem~

porariamente inativas. Além desses mecanismos,

existe ainda o processo irreversível de degradação por

oxidação. A compartimentalização nos cloroplastos
e o transporte também devem ser considerados como

formas de regulação dos níveis de AIA livre em de~

terminada célula (Fig. 8.7).

•
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coleóptilo, o AIA-inositol é hidrolisado, sendo a for

ma livre transportada para as regiões mais basais do

eixo caulinar do vegetal em crescimento.

Os conjugados de AIA são biologicamente ativos

quando empregados em cultura de tecidos ou em bio

ensaios, sugerindo que essa atividade esteja diretamen

te correlacionada com a quantidade de AIA livre li

berada após a hidrólise da forma conjugada no tecido

vegetal. Em plantas cultivadas in vitra, por exemplo,

foi observado que certos conjugados facilitam o cres

cimento da parte aérea, mas não o de raízes, enquanto

outros têm um efeito oposto. Tal fato se deve à capa

cidade de formação de AIA-livre por meio de enzimas

hidrolíticas, as quais têm especificidade, atividade e

localização diferenciais nos tecidos vegetais. A ativi

dade biológica em si é devida à porção correspondente

à molécula de AIA, e não ao tipo de molécula con

jugada. Assim, a regulação tanto da formação de con-

jugados quanto de sua hidrólise é uma importante fer

ramenta no controle dos níveis de AIA livre presen

tes nas plantas. Somam-se a isso outras funções, como

a estocagem e a proteção contra a degradação.

Degradação do AIA

O AIA, quando em solução aquosa (in vitra), é de

gradado por uma variedade de agentes, que incluem: a

luz visível, ácidos, radiações ultravioleta e ionizante. No

primeiro caso, a fotodestruição pode ser aumentada pela

presença de pigmentos vegetais como a riboflavina.

Nos tecidos vegetais, o AIA é inativado imedia

tamente após ou concomitantemente com a ação

promotora do crescimento. Sua degradação se faz por

meio da oxidação, que pode ocorrer tanto na cadeia

lateral (com descarboxilação) quanto no anel

indólico (sem descarboxilação) (Fig. 8.9).

(A) Via das peroxidases (com descarboxilação)

aspartato

aspartato

Indo 1il-3-acetilasparta to

Dioxindol- 3-acetilaspartato

o

Peroxidase()c:('COOH
H

Ácido indolil-3-acético

I '\
(B) Via nâo-descarboxilativa

\onjUgaçãO o

J Fig. 8.9 Rotas de degradação do AIA: (A) via das peroxidases ou descarboxilativa; (B) via não-descarboxilativa. Estat última é de ocorrência mais freqüente nas plantas.

J
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A descarboxilação oxidativa do AIA é catalisada por

enzimas do tipo peroxidase (via das peroxidases) (Fig.

8.9A), também chamadas de AIA,oxidases, as quais

existem em numerosas formas isoenzimáticas nas plan

tas. Entretanto, o significado fisiológico dessa via não

se encontra ainda bem estabelecido. Certas plantas

transgênicas com superexpressão de genes para a sínte,

se de peroxidases não apresentaram alterações signifi'
cativas nos níveis de AIA. Nem mesmo mutantes com

diminuição de até 10 vezes na atividade peroxidásica

apresentaram alterações no conteúdo de AIA.

As auxinas sintéticas e as formas conjugadas de AIA

não são desativadas pelas peroxidases, persistindo por

mais tempo nas plantas em comparação com o AIA.

Por esse motivo, também se atribui à conjugação do

AIA a função de proteção contra a degradação.

A oxidação do anel indólico é um segundo cami,

nho de degradação do AIA, sendo atualmente con,

siderada a rota mais importante de degradação do

AIA (via não,descarboxilativa) (Fig. 8.9B). A ativi,

dade enzimática envolvida nesse processo é ainda

pouco conhecida. O produto final do catabolismo do

AIA é o ácido oxindol,3,acético (AIA,Ox). Foi de,

monstrado para várias plantas que, por essa via, há a

necessidade de ocorrer primeiro a conversão do AIA

em sua forma conjugada com o aminoácido asparta,

to (AIA,aspartato), para, então, desencadear o pro,
cesso irreversível de catabolismo não,descarboxilati,

vo. Assim, o AIA,aspartato parece ter uma função

específica de marcar o AIA disponível para a degra,

dação.

Um esquema simplificado das possíveis rotas de

síntese, conjugação e degradação do AIA é apresen

tado na Fig. 8.10. Nela estão indicados a síntese de

novo pelas vias dependente e independente de trip

tofano (indol); a 13,0xidação do AIB e a hidrólise de

formas conjugadas, aumentando o nível de AIA li

vre e a degradação do AIA por oxidação. As sínteses

de conjugados hidrolisáveis e de AIB podem também

contribuir para a redução dos níveis de AIA, assim

como a oxidação.

TRANSPORTE POLAR DAS
AUXINAS

O transporte de auxinas tem uma importância fun,
damental no crescimento e desenvolvimento dos

vegetais, agindo como um fator de terminante nos

processos de expansão/alongamento celular, nos

movimentos trópicos, na divisão das células, na dife

renciação vascular, na dominância apical, na senes,

cência e abscisão. Cada um desses tópicos será discu,

tido mais adiante neste capítulo.

As auxinas são os únicos fitormônios transporta

dos polarmente, isto é, o transporte se faz unidirecio,

nalmente, ocorrendo do ápice para a base das plan,

tas. No entanto, existe também um transporte apoiar

através do f1oema, como, por exemplo, em folhas

maduras, onde a maior parte do AIA aí sintetizado

pode ser transportada para as demais partes da planta.

Nos estudos para quantificar o transporte polar das

auxinas, empregou' se o método dos blocos de ágar

~'--.. t ~ ~!/"C:::$:J •
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Fig. 8.10 Esquema simplificado das possíveis rotas de síntese, conjugação e degradação do AIA.
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doador e receptor, conforme indicado na Fig. 8.11.

Um bloco de ágar contendo auxina marcada radioa

tivamente (bloco doador) é colocado em uma das

extremidades de um segmento caulinar ou de

hipocótilo, e um bloco receptor é colocado na extre

midade oposta. A efetividade do movimento da

auxina através do tecido vegetal em direção ao bloco

receptor pode ser determinada através do tempo,

medindo-se a radioatividade presente nesse bloco

receptor. A partir de vários ensaios, usando esse tipo

de método, as propriedades do transporte polar das

auxinas puderam ser estabelecidas. Em coleóptilos e em

ramos vegetativos, o transporte basípetopredomina,

não sendo afetado pela gravidade. Isto é, o movimen

to se dá independente da orientação do tecido (Fig.

8.11). O principal local por onde se dá o transporte

basípeto em caules e folhas é o parênquima vascular.

Nas raízes, o transporte da base para o ápice (mo

vimento acrópeto) ocorre através do parênquima

xilemáticoj entretanto, a principal via de acesso des

se Útormônio ao ápice radicular faz-se por meio do

tecido floemático. Uma pequena quantidade da

auxina que alcança o ápice da raiz é redistribuída para

as células do córtex e da epiderme, sendo assim trans

portada de volta à região basal (movimento basípeto

radicular) até a zona de alongamento, onde o AIA,

em baixas concentrações, regula o alongamento das

células radiculares (Fig. 8.12).

O movimento polar da auxina ocorre célula a cé

lula, em vez de se valer dos plasmodesmos, ou seja,

do simplasto celular. Assim, o AIA deixa a célula

através da membrana plasmática de uma célula, di

fundindo-se para as paredes primárias próximas e

passando destas para a célula imediatamente abaixo,

através da membrana plasmática.

De acordo com a teoria mais antiga sobre o trans

porte de auxinas, estas se moveriam no citoplasma

celular, onde seriam secretadas ativamente por meio

de carregadores presentes no lado basal de cada célu

la. Na década de 70, um novo modelo sobre o trans

porte polar das auxinas foi proposto, sendo conheci

do como transporte quimiosmótico da auxina.

Bloco doador de ágar
contendo auxina marcada

Ápice vegetativo
(Doador)

(Doador)

(Receptor)---'
Transporte para o bloco

receptor é bloqueado

AI~ Transpo~"li""--'p-~ao ::pl<>r)
receptor é efetivoB

~~ãO

Extremidade
basal

Extremidade
apical

~ Segmeº"to
retirado

Plântula

Hipocótilo

Fig. 8.11 Esquema do ensaio dos blocos de ágar doador e receptor para quantificar o transporte polar da auxina em caule
jovem .

•
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Fig. 8.12 Esquema de uma planta mostrando a chegada de AIA na raiz pelo cilindro vascular (transporte acrópeto) e sua
redistribuição parcial pelo córtex e epiderme (transporte basípeto), atingindo a região de alongamento radicular.

favorável encontrado entre o apoplasto (parede celular)

e o citoplasma celular (Fig. 8.13). O AIA é caracteriza,

do por ser um ácido fraco, lipofílico. Dependendo do pH

do meio, o AIA pode existir sob duas formas: a protonada

(AIA,H) e a forma aniônica, esta portanto dissociada

De acordo com essa teoria, tanto a entrada de AIA

nas células quanto a sua saída delas seriam processos

passivos, dependentes de um gradiente eletroquímico

Teoria quimiosmótica



(AIA -). O apoplasto é moderadamente ácido, com pH

em tomo de 5,0. Nessa condição, a forma AIA-H pre

domina. Essa forma é mais lipossolúvel que a forma

aniônica, penetrando mais facilmente através da mem

brana plasmática. Assim, o AIA-H presente nos espa

ços da parede celular difundir-se-á a favor de seu gradien

te de concentração, entrando na célula. Uma vez no

citoplasma, onde o pH se encontra em tomo de 7,0, o

AIA- H irá dissociar -se em AIA - e H + • A diferença de

pH verificada entre o apoplasto e o citoplasma serve

para manter o gradiente de concentração de AIA-H,
estimulando a entrada contínua de AIA-H na célula.

A forma dissociada acumula-se intracelularmente, já

que esta não se difunde facilmente pela membrana.

A saída do AIA - é favorecida pelo potencial de

membrana normal (lado de fora positivo) através da

membrana plasmática, alcançando, então, a parede

celular, onde o AIA - é novamente protonado, for
mando AIA- H. Essa forma difunde-se através dos

espaços presentes na parede celular, entrando na cé

lula subjacente onde se difunde ou é carregado pela

corrente citoplasmática para a porção basal celular.

A teoria quimiosmótica previa a possibilidade de

haver transportadores de saída de AIA -, os quais se

localizariam especificamente na região basal. Dessa

forma, haveria um movimento basípeto preferencial

através de uma coluna de células (Fig. 8.13).

Bombas de pró tons (A TPases), localizadas na

membrana plasmática, operam no sentido de preve

nir a acumulação de íons H + no citoplasma, manten

do tanto certo grau de acidez no apoplasto quanto um

potencial de membrana favorável (Fig. 8.13).

Evidências mais recentes, advindas de pesquisas na

área da biologia molecular, confirmaram a previsão da

existência de transportadores de AIA presentes na

membrana plasmática, proposta pela teoria quimios

mótica. A partir da seleção de mutantes de Arabidop

sis thaliana, apresentando fenótipos alterados, como, por

exemplo, raízes agravitrópicas ou com reduzido trans

porte polar de auxinas, foi possível donar certos genes

que codificam proteínas com função transportadora.

Tanto a entrada de AIA- H quanto a saída de AIA

são mediadas por proteínas transportadoras. Portanto,

atualmente, sabe-se que a auxina pode entrar nas cé

lulas a partir de qualquer direção por meio de dois
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Fig. 8.13 Hipótese quimiosmótica para o transporte polar
da auxina.

mecanismos: (1) difusão passiva da forma protonada

(AIA-H) e (2) através de proteínas transportadoras da

forma protonada (AIA-H) que utilizam um mecanis

mo de co-transporte do tipo simporte de H+-AIAH.

Estudos com Arabidopsis thaliana mostraram que o gene

auxl codifica uma proteína (AUXl) que funciona

como carregadora de auxina e prórons. Quanto à saída

de AIA, a forma dissociada deixa a célula através de

proteínas transportadoras, que estão localizadas exclu

sivamente na região basal das células (Fig. 8.14). Em

Arabidopsis thaliana, esses transportadores foram bem

caracterizados, sendo conhecidos como proteínas PIN

(do inglês, Pin-shaped inflorescences). Dessa maneira, a

direção do movimento da auxina é dada pelo posicio
namento basal desses transportadores de saída da mem

brana plasmática. A repetição da absorção da auxina na

porção apical de uma célula com sua liberação na região
basal estabelece um continuum no vegetal, originan

do o efeito do transporte polar como um todo.



Fig. 8.14 Mecanismo celular de transporte de auxina.
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movimento
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um citoesqueleto de actina que controla o transpor

te das proteínas PIN, localizando a fixação transitó

ria e assimétrica dessas proteínas na membrana (Fig.

8.15). Especula-se que, por meio desse mecanismo, a

redistribuição desses transportadores para uma nova

membrana possa ocorrer quando o transporte polar

Parede
celular

Citossol

Recentemente foi demonstrado que as proteínas

PIN, embora estáveis, não permanecem fixas na

membrana plasmática. Ao contrário, elas podem

ciclar rapidamente para um compartimento intrace

lular, voltando depois para a membrana plasmática

da região basal. Esse movimento cíclico é dirigido por

Fig. 8.15 Movimento das proteínas transportadoras de saída de AIA (PIN) por meio de filamentos de actina que dire
danam o transporte de vesículas secretoras até a membrana plasmática a partir de um compartimento interno e também
no sentido inverso.

-
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citoesqueleto
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da auxina for alterado por estímulos ambientais, como

pela luz ou gravidade, os quais causam um crescimento

diferencial: fototropismo e gravitropismo, respectiva

mente (Muday, 2002).

O transporte polar da auxina pode ser interrompi

do por meio do emprego de certas substâncias inibi

doras desse transporte, como o ácido naftilftalâmico

(conhecido como NPA) e o ácido triiodobenzóico

(conhecido como TIBA). Esses compostos inibem o

transporte polar bloqueando a saída de auxinas das

células, ligando-se aos transportadores de saída (com

plexo protéico PIN). Foi demonstrado experimental

mente que, quando segmentos caulinares ou de

hipocótilos são incubados em soluções que conte
nham um desses inibidores e mais auxina marcada

radioativamente (14C-AIA), há um acúmulo desse

hormônio intracelularmente, sugerindo que a entra

da de AIA não é afetada, mas somente a sua saída.

EFEITOS FISIOLÓGICOS DAS
AUXINAS

Divisão, crescimento e diferenciação
celular

DIVISÃO CELULAR

O estabelecimento da arquitetura da planta e das

diferentes funções das células vegetais depende da

capacidade da célula de se dividir e diferenciar. A

maior parte da atividade de divisão celular nas plan

tas está localizada em pequenos grupos de células, que

formam os meristemas. Esses tecidos já estão presen

tes no embrião e são ativos, ou potencialmente ati

vos, durante a maior parte da vida das plantas. A

"decisão" de uma célula individual de se dividir (en

trar no ciclo celular), permanecer em repouso (Go)

ou então se diferenciar depende da presença e da ca

pacidade de percepção a vários sinais, dentre eles os

níveis hormonais, nutrientes, luz, temperatura etc.

(Fig.8.16A).
O ciclo de divisão celular consiste em uma série

de altemância de fases, como a replicação do DNA

(fase S), a separação cromossômica (fase M ou mito

se), intercaladas por intervalos entre M e S (G 1) e

entre SeM (Gz). Pontos importantes de controle
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operam nas transições de G[ para S e de Gz para M,
os quais são exercidos primariamente por meio da

regulação da atividade de certas proteínas, particu

larmente das cinases dependentes de ciclina (CDKs,

do inglês cyclin-dependent protein kinases) (Fig. 8.16B).

Apenas para efeito didático, é conveniente lembrar

que as cinases são enzimas responsáveis pela fosfori

lação (adição de fósforo) de moléculas biologicamen

te importantes. Nos vegetais, dois grupos de hormô

nios, as auxinas e as citocininas, estimulam a prolife

ração da grande maioria de tipos de células. Muitos
tecidos, como os de folha, raiz ou caule, ao serem

cultivados in vitro, na presença desses dois hormôni

os em concentrações apropriadas, podem formar

massas celulares, chamadas de calos, gemas ou raízes.
A necessidade de uma auxina e uma citocinina na

indução e manutenção da divisão celular é conheci

da há muito tempo (ver Capo 9, Citocininas). Mas em

que nível da regulação do ciclo celular esses

fitormônios agem? Progressos obtidos com o cultivo

in vitro de células de medula de tabaco mostraram que

a auxina, quando presente isoladamente no meio de

cultura, aumentava o nível de uma proteína cinase

dependente de ciclina. A adição de citocinina era

necessária, entretanto, para a ativação dessa cinase.

Mais recentemente, determinou-se que, na transição

de G 1 para S, a auxina aumenta o conteúdo da cinase
dependente de ciclina do tipo a (CDK/a), a qual, por

seu lado, precisa ser ativada por uma ciclina específi

ca, a do tipo DJ (CYC/DJ, do inglês cyclin DJ)' Por

sua vez, o nível da ciclina DJ é modulado por

citocinina. Somente a partir da formação do com

plexo ativo CDK/a-CYC/D3, a célula adquire, capa
cidade para progredir no ciclo, passando para a fase

seguinte, isto é, iniciação da síntese de DNA (Boer

et alo, 2000) (Fig. 8.16B) . Também há evidências de

que a citocinina controla a atividade de um outro

complexo específico - CDK-ciclina -, este essen

cial para a transição de Gz para M (ver Capo 9, Ci
tocininas) .

EXPANSÃO/ALONGAMENTO
CELULAR

O crescimento em tamanho da célula vegetal não

meristemática é caracterizado por um aumento irre-

•



Fig. 8.16 Vias de sinalização que acoplam a percepção do meio ambiente com o controle da divisão celular, permitindo

que células em repouso (Go) progridam no ciclo para G1 ou para G2 (A). Hormônios vegetais afetam essa progressão no
ciclo celular em pontos específicos. A auxina, em conjunto com a citocinina, é responsável pela formação do complexo

ativo CDK/a - CYC/D3 na fase G1(B).

~1\'ll'XÜ)]r
Cit9cinina"

IAtivaçio

ICDKla-CYCID3I Progressão
de G1 para S

B

na quantidade de citoplasma, já que se trata de um
processo regulado pelo vacúolo (ver Capo 1,Relações
Hídricas). Em termos energéticos e de investimento

de material, esse é um processo econômico de cresci~
mento, permitindo que certas plantas, como as
sequóias, por exemplo, alcancem dimensões realmen~
te fantásticas.

Muitos fatores influenciam a taxa de expansão/

alongamento da parede celular, alguns de natureza
intrínseca, como o tipo de célula, sua idade e as pre~
senças de auxina e giberelina, e outros de natureza
extrínseca (ambiental), como a disponibilidade de
água, luz, temperatura e gravidade. Esses fatores in~
temos e externos agem, provavelmente, modifican~
do certas propriedades da parede celular. O controle
da expansão celular é essencial para os processos
morfogenéticos nos vegetais, já que a morfologia de
um órgão é determinada pelo tamanho, forma e nú~

I Nutrientes IIHormônios I

A

Programas de
desenvolvimento

versível de seu volume, o qual pode ocorrer por ex~
pansão, isto é, um aumento de tamanho em duas ou

três dimensões ou por alongamento, que representa
ria um tipo de expansão que ocorre exclusivamente
em uma direção, como, por exemplo, expansão em
comprimento. As células de caules e raízes se expan~
dem quase inteiramente por alongamento; seus diâ~
metros, normalmente, aumentam menos de 5%
(Kutschera,2000).

As células vegetais, antes de alcançarem a matu~
ridade, podem aumentar seus volumes de 10 a 100
vezes; em casos extremos, esse aumento do volume
celular pode chegar a 10.000 vezes, como acontece
no alongamento dos elementos de vaso do xilema.

Essa expansão ocorre sem a perda da integridade
mecânica e, geralmente, sem alteração de espessura.
Esseaumento de volume é sempre acompanhado pela
entrada de água, com relativamente pouco aumento
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Fig. 8.17 Modelo de acidificação da parede celular induzida por AIA, por meio da ativação de A TPases preexistentes na

membrana plasmática (hipótese da ativação) e/ou pela síntese de novo de A TPases que são incorporadas à membrana

(hipótese da síntese) .

mero de células. Os padrões de divisão celular, que
são iniciados no embrião e nos meristemas, são sub~

seqüentemente amplificados e modificados pela ex~

pansão celular, produzindo como conseqüência órgãos
com formas e dimensões características.

Para que as células se expandam, a parede celular,

que é rígida, deve ser afrouxada de alguma maneira.

De acordo com a hipótese do crescimento ácido, esse

afrouxamento seria induzido pela acidificação da pa~

rede celular, resultante da extrusão de prótons atra~

vés da membrana plasmática. Esse afrouxamento é

essencial, pois uma célula vegetal em crescimento, sob

condições híbridas satisfatórias, tem seu turgor (pres~

são hidrostática positiva do protoplasto contra a pa~

rede circundante) e o seu potencial hídrico reduzidos,

permitindo a absorção de água e, em conseqüência,

a expansão/alongamento celular. Sem a ocorrência do

afrouxamento, a síntese de nova parede somente cau~

saria um espessamento, e não uma expansão.
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Hipótese do crescimento ácido
Em 1970, foi proposta uma teoria para explicar

como a auxina causaria um aumento na extensibili~

dade da parede celular. Tal hipótese propõe que a

auxina acidifica a região da parede celular por esti~

mular a célula competente a excretar prótons. O abai~

xamento do pH ativa uma ou mais enzimas, com pH

ótimo ácido, que causariam o afrouxamento da pare~

de celular. Há evidências mostrando que a auxina

aumenta a taxa de extrusão de pró tons, estimulando

dois possíveis processos:

1) a ativação de H+ ~ATPases preexistentes na

membrana plasmática e/ou

2) a síntese de novas H+~ATPases de membrana

plasmática (Fig. 8.17).

De modo previsível, o estímulo para o crescimen~

to dado pela auxina é dependente de energia; inibi

dores metabólicos de síntese protéica e de RNAs ra

pidamente bloqueiam essa resposta de crescimento.

Parede
celular

I Hipótese da ativação I

Hipótese da síntese

Membrana
plasmática

.



Fig. 8.18 Esquema da parede primária mostrando a pressão de turgor dentro da célula, dirigida sobre a parede celular (A)

e os pontos de atuação de algumas enzimas que agem no processo de afrouxamento da parede durante o crescimento (B).

A auxina está envolvida com o rompimento das ligações da hemicelulose, permitindo que as microfibrilas de celulose
deslizem umas sobre as outras, e também distanciando-se, assim, umas das outras.

Glucanases ou
XET ( •..• )

Hemicelulose

Microfibrilas
de celulose

Continuidade do crescimento
A auxina, além de induzir a acidificação da pare

de celular e o conseqüente afrouxamento, induz ou

tros processos importantes que proporcionam a con
tinuidade do crescimento da célula, como: os aumen

tos na absorção de solutos osmóticos (potássio, por

exemplo) e na atividade de certas enzimas relaciona

das com a biossíntese de polissacarídeos de parede.

atuarem sobre as ligações do tipo pontes de hidrogê

nio, existentes entre as microfibrilas de celulose e as

hemiceluloses (polissacarídeos da matriz). O aumento

subseqüente da extensão é obtido por meio da ativi

dade de hidrolases específicas que são ativadas em pH

ácido, como celulases, hemicelulases, glucanases e

pectinases (Fig. 8.18). Ao mesmo tempo em que ocor

re o afrouxamento da parede celular, ocorre a absor

ção de água pelo protoplasma, a qual é induzida pelas

reduções do turgor celular e, conseqüentemente, do

potencial hídrico, que, assim, se toma mais negati

vo, permitindo a entrada de água e a expansão.

Expansinas ( ~ )BA
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Quando seções de caule ou do coleóptilo são isola

das e colocadas em contato com uma solução de

auxina, há um aumento na taxa de crescimento após

um curto período: em tomo de 10 minutos somente.

Esse é considerado o tempo mínimo necessário para que

a auxina cause uma hiperpolarização da membrana ce

lular, induzindo um aumento na taxa de crescimento.

A parede é a principal resistência à expansão ce

lular; entretanto, esse mecanismo dependente do pH

de aumentar a extensibilidade, denominado de cres

cimento ácido, resulta no deslizamento entre si dos seus

polímeros constituintes (polissacarídeos), aumentan

do assim a área superficial da parede (Fig. 8.18).

Quando paredes são tratadas previamente com calor,

proteases ou outros agentes que desnaturam proteí

nas, elas perdem essa capacidade de deslizamento.

Esses resultados demonstram que o crescimento áci

do não é resultante simplesmente de alterações físi

co-químicas da parede, mas é catalisado por proteí

nas de parede, chamadas de expansinas (Cosgrove,

1997). Estas causam o afrouxamento da parede por
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partir de seu precursor AGIo (Fig. 8.19). Como o áci

do giberélico é conhecido por sua ação sobre o alon

gamento celular, fica então caracterizada uma ação

sinergística entre a auxina e a giberelina na expansão

celular. Para alguns vegetais, sabe-se que a giberelina

participa da promoção da síntese da enzima xiloglucano

endotransglicosidase, conhecida por XET, a qual é

responsável pela modificação do arranjo dos xiloglu

canos na parede celular primária (Fig. 8.18). Em dico

tiledôneas, o xiloglucano é o principal componente da

fração hemicelulósica da parede primária e a XET pro

move a quebra entre as ligações da celulose com o

xiloglucano, causando o afrouxamento da parede.

Assim, numa ação coordenada entre expansinas e

XET, a expansão/alongamento celular pode ocorrer

(ver Capo 10, Giberelinas).

A expansão e/ou o alongamento celular, durante

o crescimento vegetal, são processos irreversíveis que

requerem, como já mencionado, a absorção de água

(cerca de 70 a 95% da massa das células em cresci

mento é composta por água), bem como a adição de

parede ao redor de cada célula. A continuidade do

Alguns processos bioquímicos devem ocorrer nas cé

lulas em expansão para compensar a diluição do conteú

do vacuolar causado pela entrada de água, levando a um

ajustamento osmótico ou osmorregulação para manuten

ção do turgor celular. Um mecanismo de osmorregulação

induzido pela ação da auxina foi observado em células do

coleóptilo de milho em processo de alongamento, onde

a aplicação de auxina (ANA) aumentava o número de

canais de entrada de potássio na membrana plasmática.

Isso foi resultante da regulação da expressão gênica cau~

sada pela auxina, isto é, o nível de transcrição do gene

z:mkl, que codifica a proteína de canal de K+ em Zea mays,

foi aumentado de 5 a 7 vezes, triplicando o número de

canais ativos de K+ por célula (Philippar et al., 1999).

Um outro aspecto interessante acerca do crescimen

to é que a auxina pode induzir a síntese de outros hor

mônios, como, por exemplo, a do ácido giberélico

(AGI)' que também tem efeito sobre o alongamento

celular (Ross &O'Neill, 2001). A indução da biossín~

tese de AGI por AIA foi descoberta durante a investi~

gação para saber por que a decapitação do caule de

ervilha eliminava sua capacidade de sintetizar AG] a

.~
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J Fig. 8.19 Efeito da auxina sobre a síntese de giberelina em caule de ervilha. O AIA é transportado do ápice para a região

• dos entrenós em alongamento, onde ativa a etapa de transformação de AGIo para AGI'
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crescimento é, então, dependente da síntese e secre

ção de polissacarídeos e proteínas necessárias ao au

mento da parede, além de materiais imprescindíveis

ao próprio aumento da membrana plasmática.
O término do crescimento ocorre durante a ma

turação da célula, sendo acompanhado pelo aumen

to da rigidez da parede celular. Redução na capaci

dade de afrouxamento da parede acontece em con

seqüência de alterações estruturais e em sua compo

sição, tomando-a mais rígida e menos susceptível ao

relaxamento. Como, por exemplo, alterações sofridas

pelas hemiceluloses, que se tomam menos ramifica

das, formando complexos mais compactos com a ce

lulose e outros polímeros de parede. Além disso, ocor

re uma redução na expressão dos genes codificadores

das expansinas e/ou a parede se toma menos vulne

rável à ação dessas enzimas.

DIFERENCIAÇÃO CELULAR
Além do controle exercido pelas auxinas no cres

cimento celular, conforme visto antes, elas estão tam

bém envolvidas com o controle da diferenciação ce

lular. Um exemplo disso é a diferenciação vascular

que ocorre nos eixos caulinares em função dos níveis

de auxina produzida nas folhas jovens em processo de

desenvolvimento. Em Coleus, a formação de xilema

(xilogênese) na base do pedolo é diretamente pro

porcional ao fluxo difusível de AIA que se move no

sentido limbo-pedolo. O desfolhamento do epicótilo

dessa planta reduziu intensamente a xilogênese. En

tretanto, esse efeito pôde ser revertido com a aplica

ção de quantidade equivalente de auxina.
A continuidade do tecido xilemático ao longo do

vegetal resulta do transporte polar de auxina proveni

ente do ápice, movendo-se para as raízes. O nível endó

geno desse hormônio controla o início da diferenciação

de elementos vasculares. Em tecidos injuriados meca

nicamente, a rediferenciação de células do parênquima

em elementos condutores também é induzida por

auxina. Normalmente, quando há a interrupção de um

feixe vascular em conseqüência de um ferimento, ocor

re a revascularização da região próxima, de tal forma

que as células próximas ao ferimento se desdiferenciam,

formando, posteriormente, novos elementos vascu

lares (xilema ou floema). Esses elementos podem res

tabelecer a continuidade do feixe original.

Uma das teorias propostas para explicar a redife

renciação é a chamada hipótese da canalização do

sinal (Nelson & Dengler, 1997), segundo a qual a

canalização do fluxo de auxina por determinadas cé

lulas seria o fator de terminante na formação de no

vos elementos de transporte. A Fig. 8.20 mostra que,
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Fig. 8.20 Hipótese da canalização do sinal. À esquerda, células adjacentes ao elemento de transporte rompido (V) têm

capacidade similar de transporte de auxina (círculo). Ao centro, uma célula na posição terminal do elemento injuriado

toma-se mais eficiente para o transporte de auxina (pequenas barras verticais). À direita, células melhores transportado
ras de auxina se diferenciam em tecido vascular.
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inicialmente, todas as células ao redor do feixe vas

cular injuriado teriam a mesma capacidade de trans

portar auxinaj todavia, gradualmente, certas células

tomar-se-iam mais competentes para esse transpor

te, aumentando o fluxo de auxina transportada,

basipetamente, as quais se diferenciariam, então, em
tecido vascular.

Um modelo de estudo muito interessante de redi

ferenciação foi estabelecido a partir de células isola

das do mesofilo de Zinnia elegans cultivadas in vitro.

Essas células, em resposta à aplicação de auxina, trans

formam-se em elementos traqueais (Fukuda, 1997).

Nesse caso, a presença de citocinina também se mos
trou necessária, aumentando talvez a sensibilidade

dessas células à ação da auxina. Todo o processo de

rediferenciação pode ser acompanhado em uma úni

ca célula, como mostrado na Fig. 8.21. Nesse exem-

plo, a rediferenciação é iniciada com o processo de

desdiferenciação, seguida por uma nova diferencia

ção celular. Assim, a célula do mesofilo perde sua

capacidade fotossintética, seu conteúdo celular, ao

mesmo tempo em que se alonga e produz a parede

secundária. Esses eventos parecem corresponder aos

mesmos processos verificados in vivo, onde células

meristemáticas apicais originam as células procambi

ais, e estas, por sua vez, se transforman diretamente

em elementos traqueais. Atualmente, esse modelo

vem sendo empregado em pesquisas sobre a expres

são gênica específica relacionada com a diferencia

ção xilemática. A diferenciação dos elementos tra

queais constitui um exemplo típico de morte celular

programada que ocorre nos vegetais ainda num está

gio bastante precoce do desenvolvimento. Os ele

mentos traqueais maturam, após a perda dos conteú-

CB

A _ , Síntese de
,-

CT PP parede ..
secundana

NC~~.~ •• t·l· I
Auxi~a. D

CP Citocmma

EF

Perda do
conteúdo
celular

• RNases
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Fig. 8.21 Rediferenciação de uma célula isolada do mesofilo de Zinnia em elemento traqueal: (A) quando isolada; (B)
desdiferenciada pela ação da auxina; (C) célula alongada precursora do elemento traqueal; (D) início da deposição de
parede secundária no elemento traqueal imaturo e acúmulo de enzimas hidrolíticas no vacúolo; (E) elemento traqueal
em maturação, após o rompimento do vacúolo, possibilitando a ação das enzimas hidrolíticas; (F) elemento traqueal
maduro, com perda total do conteúdo celular. CP, cloroplasto; CT, citoplasma; NC, núcleo; PP, parede primária; PS,
parede secundária; YC, vacúolo .
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Fig. 8.22 Estágios do desenvolvimento da dominância apical antes e depois da decapitação do ápice caulinar. Antes da
remoção do ápice, têm~se os estágios de formação da gema lateral (A) e o de imposição da inibição (dominância apical)
(B). Após a decapitação (quebra da dominância apical), têm~se o início do crescimento da gema axilar no segmento
induzido (C) e o subseqüente desenvolvimento de um novo ramo (O).
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de plantas ramificadas, em forma de touceira ou, ain~

da, em miniatura, como o bonsai. A inibição do cres

cimento da gema axilar pela apical, isto é, o controle

exercido pelo ápice vegetativo sobre o desenvolvi

mento da gema lateral, é conhecido como dominân

cia aPical, inibição correlativa ou paradormência.

Nos dias e semanas subseqüentes à remoção do ápi

ce, isto é, depois da quebra da dominância, pode~se

quantificar o alongamento da gema lateral, observan
do o desenvolvimento de um novo ramo (Fig. 8.22).

O grau de imposição da inibição pode variar bas

tante entre as plantas herbáceas, indo da quase ine

xistência, situação na qual a gema lateral cresce mes

mo na presença do ápice, como acontece na bromélia

epífita Tillandsia recurvata, cuja dominância é portan~

to fraca. Ou a imposição da inibição pode ser inter~

mediária ou parcial, caso em que a gema lateral cres~

ce até certo ponto, mesmo sem haver a decapitação.

A dominância apical é dita forte, isto é, a imposição

da inibição é completa, como acontece em plantas de

girassol, tradescância e Ipomoea. Nessas últimas plan~

tas, a quebra da dominância somente ocorre após a

decapitação.

A quebra da dominância apical pode ser induzida

pela aplicação direta de citocinina sobre a gema la~

teral ou, de modo contrário, pode ser revertida pelo

tratamento com auxina no ápice decapitado. Logo

Decapitação
••

B

Ápice
caulinar

Primórdio
de gema
lateral

A

Primórdio
foliar
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Desenvolvimento do eixo caulinar

QUEBRA DA DOMINÂNCIA APICAL E
CRESCIMENTO DA GEMA AXILAR

Com a continuidade do crescimento do ápice ve~

getativo e a formação de novos primórdios foliares,

pequenos grupos de células posicionados na inserção

do primórdio foliar no caule (região axilar) isolam~

se do meristema apical e constituem~se numa gema

axilar ou lateral. Dependendo da espécie, a região

axilar pode conter uma ou mais gemas, todas elas com

potencial suficiente de se desenvolverem em novos

ramos; todavia, apesar disso, a maioria delas perma~

nece dormente por todo o ciclo de vida da planta.

A remoção do ápice caulinar induz a retomada de

crescimento da gema lateral, fazendo dessa prática,

conhecida por despontamento ou decapitação, uma

técnica comum entre os horticultores para obtenção

dos citoplasmático e nuclear, por meio da ação de

enzimas hidrolíticas, como DNases, RNases e prote~

ases. Através da digestão parcial das paredes primá~

rias, poros se abrem na extremidade de cada elemen~

to de vaso, os quais estão longitudinalmente alinha~

dos, formando um longo tubo de condução. O pro~
cesso de morte celular acontece simultaneamente à

formação das paredes secundárias.



após a perda da dominância, inicia, se o crescimento

da gema lateral, que começa a produzir sua própria

auxina, aumentando seu alongamento.

Para as plantas arbóreas, prefere,se o uso do termo

controle apical ao de dominância, já que seria um

conceito mais amplo que inclui o controle do ápice

sobre a orientação dos ramos laterais e folhas, dando

origem à arquitetura da copa da árvore. Para as coní,

feras, como, por exemplo, o pinheiro de Natal, um

único ramo central tem um forte controle apical so,

bre os demais. Se o pinheiro for despontado, então

um dos ramos mais próximos ao ápice toma seu lu,

gar, curvando, se verticalmente e assumindo a domi,

nância sobre os demais. Já para as arbóreas sem um

ramo líder e com fraco controle apical (exceto quan,

do muito jovens), os ramos laterais superam em cres,

cimento o eixo central original, dando a forma arre,
dondada à árvore. Considerando individualmente

cada ramo, este possui forte dominância apical sobre

as gemas laterais contidas nele próprio, inibindo o

crescimento destas até a primavera seguinte ou a pró'

xima estação de crescimento. Assim, o termo domi

nância apical, quando aplicado às árvores, refere,se

ao controle do ápice de um galho individual sobre o

crescimento das gemas laterais desse ramo durante a

estação de crescimento em curso.

O mecanismo da dominância apical representa

particularmente o processo fisiológico envolvido na

imposição e quebra da dominância. A teoria mais

amplamente aceita pressupõe que a concentração

ideal de auxina para estimular o crescimento da gema

axilar seria muito mais baixa que o teor de auxina

necessário ao crescimento do ápice caulinar. Assim,

o fluxo de auxina proveniente do ápice e que segue

para a região basal da planta poderia inibir o desen,

volvimento da gema axilar por estar numa concen

tração acima da ideal. A remoção da fonte de produ

ção desse hormônio (decapitação) reduz o forneci

mento de auxina na região da gema lateral, liberan

do-a da inibição. Plantas transgênicas de tabaco de
ficientes em auxina exibem uma fraca dominância

apical atribuída a uma provável redução no teor de

auxina em estágios iniciais da formação da gema.

Outros hormônios, principalmente citocininas e

ácido abscísico (ABA), podem também estar envol,
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vidos com o mecanismo da dominância, mas a natu

reza dessa interação não está totalmente esclarecida.

A concentração relativa de citocininas e do ABA,
assim como a sensibilidade dos tecidos a eles, são fa,

tores que devem ser considerados.

As citocininas podem antagonizar o efeito da

auxina. Em muitas espécies, a aplicação de citocininas

no ápice caulinar ou diretamente sobre a gema axilar

libera esta da inibição. Tomateiros mutantes expres

sando uma forte dominância apical contêm baixas

quantidades de citocininas endógenas em relação

àqueles com dominância normal (ver Capo 9, Cito,

cininas). Estudos têm mostrado uma correlação en

tre a inibição do crescimento da gema axilar e o teor

de ABA na gema. Em feijoeiro decapitado, por exem

plo, a concentração de ABA na gema foi inferior ao

do controle intacto. Já a aplicação de auxina no ápi

ce cortado substitui o efeito do ápice, prevenindo a

diminuição do conteúdo de ABA. Assim, as aborda

gens hormonais sobre dominância apical devem sem,

pre considerar o balanço endógeno entre auxinas/

citocininas e de ácido abscísico/citocininas, suas con,

centrações relativas no tecido vegetal, visando a uma

melhor compreensão da função.

A cultura de tecidos vegetais utiliza-se, freqüente

mente, da prática da quebra da dominância visando

à obtenção de novas plantas. Essa técnica de

micropropagação isola para o cultivo porções cauli

nares diminutas, contendo a gema lateral, que, após

alguns dias ou semanas, se desenvolve em uma plan,

ta completa (eixo caulinar e raízes) . Tal procedimento

vem sendo empregado, amplamente, para a clonação

in vitro de plantas comercialmente importantes, como

é o caso, por exemplo, do abacaxizeiro (Souza et al.,

2003) (Fig. 8.23).

FORMAÇÃO DO GANCHO APICAL
Durante o desenvolvimento do eixo caulinar de

plântulas de dicotiledôneas, há a formação de uma

curvatura logo abaixo do ápice caulinar, a qual é co,

nhecida por gancho apical ou gancho plumular. Sua

presença facilita a passagem da plântula através do

solo até sua emergência, protegendo o meristema

apical de possíveis injúrias mecânicas durante o seu
crescimento.
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Fig. 8.23 Obtenção de mudas de abacaxizeiro por meio

do cultivo in viera de segmentos nodais. Para facilitar a

obtenção dos explantes caulinares contendo a gema late

ral, a planta de abacaxizeiro, cujo caule é muito reduzido

(A), é submetida previamente a um período de escuro para

que o caule se alongue (processo de estiolamento) (B) e,

como conseqüência, aumente a distância entre os seus nós.

Segmentos nodais de aproximadamente 1 cm são cortados

(C) e cultivados por 3 meses até o desenvolvimento de uma

nova planta (D).

Essa curvatura tem sua origem em um crescimen

to diferencial entre o lado interno do gancho (face

côncava) e o lado externo (face convexa), o qual

cresce mais rapidamente. Na formação do gancho em

plântulas de feijoeiro, foi demonstrado que a distri

buição desigual do AIA tem um papel muito impor

tante, já que esse hormônio é transportado assimetri

camente do ápice para o hipocótilo, sendo então

encontrado em maior proporção no lado interno do
gancho. Esse acúmulo de AIA induz a síntese de um

outro hormônio, o etileno, cuja concentração é tam
bém maior nesse mesmo lado, inibindo a taxa de alon

gamento das células dessa região. Além disso, o teci

do do lado interno é mais responsivo ao etileno. O

etileno, por sua vez, perturba o transporte polar simé
trico do AIA, favorecendo o fluxo lateral da auxina

para as células da região interna do gancho. Esse efeito

do tipo retroalimentação positiva garante a manuten

ção do gancho (Fig. 8.24). Entretanto, quando a plân-

tu Ia rompe a barreira do solo e encontra a luz, esta

inibe a manutenção do gancho apical, permitindo que

o caule adquira seu crescimento foto trópico normal.

Desenvolvimento radicular

O conteúdo de auxina da raiz primária tem origem

principalmente no transporte polar desse hormônio

da parte aérea; todavia, existe também em escala re

lativamente menor a síntese de novo no próprio ápi
ce da raiz. O nível de auxina resultante dessas duas

vias é, então, adequado para proporcionar o cresci

mento das células radiculares num processo de desen
volvimento normal.

As raízes laterais são normalmente formadas aci

ma (tomando-se o ápice radicular como referência)

das regiões de alongamento e de maturação (porção

onde aparecem os pêlos radiculares) na raiz primária.

Certas células da camada do periciclo, responsivas à

auxina, iniciam o processo de divisão celular, forman

do o primórdio da raiz lateral. Este se desenvolve,

atravessando radialmente o córtex e emergindo atra

vés da epiderme (Fig. 8.25). A nova raiz lateral se

alonga e amadurece, conectando-se com os tecidos

vasculares da raiz primária. Ainda não se tem expli

cação para o fato de apenas algumas células do

periciclo serem capazes de responder à auxina e ini

ciar a formação de raízes laterais. O que se observa é

que somente as células aptas a interpretar o sinal in

dutor dado pela auxina iniciam a formação de novos

primórdios radiculares, e, talvez, essa capacidade seja

fruto de um estado de aptidão estabelecido muito cedo

no desenvolvimento radicular, ou seja, em células

derivadas do meristema que irão fazer parte da cama

da do periciclo. Foi identificado e clonado o gene rs1-1

(rsI-1: inglês root system inducible-1 ) de tomateiro que

é expresso restritamente no primórdio de raiz lateral

e cuja expressão é induzida por auxinaj entretanto, a

sua função junto a essas células ainda não é conheci
da.

As raízes adventícias podem originar-se de grupos

de células maduras de vários tecidos, como de caule

ou folha. Essas células entram no ciclo celular, reto

mando a capacidade de se dividirem, formando assim

um meristema radicular de maneira análoga à forma-



Fig. 8.25 Corte longitudinal de raiz primária de Eichhornia, mostrando o desenvolvimento de uma raiz lateral. Algumas
células do periciclo iniciam as divisões celulares induzidas por AIA, formando o primórdio da raiz lateral.
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Fig. 8.24 Plântula de feijoeiro com formação de gancho apical (A). Esquema indicativo dos fatores hormonais envolvi
dos na formação do gancho apical (B). Uma distribuição desigual de AIA gera níveis indutores da síntese de etileno de
um dos lados do hipocótilo, causando a inibição do alongamento das células dessa região. O AIA age positivamente
sobre a regulação do nível da enzima sintase do ACC que catalisa uma etapa limitante da síntese do etileno. AdoMet =
adenosilmetioninaj ACC = ácido carboxílico aminociclopropanoj sintase do ACC = sintase do ácido carboxílico
aminociclopropanoj oxidase do ACC = oxidase do ácido carboxílico aminociclopropano.
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ção das raízes laterais. Em horticultura, o efeito in
dutor da auxina tem sido muito utilizado na propa

gação vegetativa de plantas por estaquia. Folhas ou
estacas caulinares de várias plantas, quando coloca

das em água ou em um substrato úmido, normalmen

te formam raízes adventícias próximas à região do
corte. O enraizamento acontece em decorrência do

acúmulo de AIA na porção imediatamente superior

ao corte, já que o transporte polar de auxina é inter

rompido nessa região. Esse efeito pode ser intensifi

cado ao se tratar a superfície do corte com uma solu

ção de auxina. Esta pode ser aplicada por alguns dias

ou semanas em concentrações baixas (na faixa de

micromolar), ou por alguns segundos ou minutos em

níveis mais elevados (na faixa de milimolar). A ex

posição rápida é feita no caso de macropropagação,

quando estacas são enraizadas em solução de auxina

concentrada ou em uma preparação a seco feita com

talco como agente veiculador do regulador de cresci

mento. A auxina penetra na estaca, predominante

mente, pelo corte e, uma vez absorvida pelas células,

pode sofrer conversões. O AIA e, em menor grau, o

AIB podem ser inativados irreversivelmente por oxi

dação, enquanto o ANA é menos susceptível a esse

processo. Entretanto, essas três auxinas sofrem con

jugação; assim, somente uma pequena parte (menos

de 1%) da auxina absorvida pelo tecido permanece

rá na forma livre ativa. O processo de enraizamento

requer quantidades diferenciais de auxina, dependen

do da fase organogenética. No início, a fase de indu

ção requer a presença de uma concentração de auxina

relativamente elevada, em comparação com a fase de

crescimento. Na indução, a auxina age como o sinal

para a inicialização da divisão celular e formação do

novo meristema. Após a formação do primórdio ra

dicular, a concentração de auxina, inicialmente fa

vorável à sua indução, toma-se inibitória ao alonga

mento da raiz. Assim, o nível de auxina adequado à

indução é supra-ótimo para a fase seguinte de cresci
mento. Para o enraizamento in vitro de microestacas

caulinares de macieira, foi observado que a concen

tração de AIA no meio de cultura se reduz substan

cialmente, a partir do quinto dia, em razão da ação

da enzima AIA-oxidase. Assim, nos primeiros dias de
cultivo, o nível de AIA encontra-se relativamente

elevado, induzindo a formação do primórdio radicu

lar. Nos dias subseqüentes ocorre uma diminuição

dessa concentração no meio, acarretando um nível

mais baixo de AIA. Entretanto, essa redução traz o

nível de AIA para a faixa de concentração necessá

ria ao alongamento do primórdio, após sua emergên
cia do caule. Outras auxinas estudadas, como o AIB

e o ANA, por serem mais estáveis, geraram concen

trações supra-ótimas, inibindo o crescimento das
raízes de macieiras.

Desenvolvimento de flores e frutos

A formação de flores e frutos é um evento impor

tante para o desenvolvimento reprodutivo das plan

tas. Até o presente, não se conhece ao certo o papel

das auxinas na formação de flores; na maioria dos

casos estudados, a aplicação de auxina inibiu a pro

dução de flores sob condições indutivas. Entretanto,

essa inibição parece ser um efeito secundário, resul

tante da produção de etileno induzida pela auxina.

Membros da família Bromeliaceae apresentam uma

resposta de floração intensa quando tratados com

auxina (ANA). Esse efeito, todavia, hoje se sabe, é

devido ao etileno, cuja formação é estimulada pela

auxina. Em outros casos, a aplicação de baixas con

centrações de auxina promove a formação de flores;

entretanto, o significado fisiológico desse resultado é

ainda desconhecido. Épossível que as auxinas tenham

alguma função em certos processos associados com a

evocação floral, isto é, com processos que ocorrem no

meristema caulinar durante a transição para o está

gio reprodutivo.

Em botões florais de Cucumis, em estágio

bissexual, a aplicação de auxina leva à formação de

flores femininas, enquanto a aplicação de giberelina

resulta na formação de flores masculinas. Mas, tam

bém nesse caso, existem evidências de que a auxina

age através da produção de etileno. Apesar disso, é

de aceitação geral que a auxina promove a femini

lização em flores.

Normalmente, a polinização e a fertilização das

flores são eventos necessários para iniciar o desenvol

vimento do fruto (ou início do desenvolvimento do

ovário). A presença de óvulos fertilizados garante o
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a partenocarpia seja resultante de uma regulaçãü tem

poral e/ou espacial incorreta da síntese de auxina.

Assim, uma ação seqüencial e cooperativa entre

giberelina e auxina faz parte da cadeia de tran"'-.1ução

de sinal que leva ao estabelecimento da formação do

fruto e à subseqüente ativação da divisão celular (ver

Capo 16, Floração).

No desenvolvimento normal de frutos, é gen.lmen

te aceito o fato de que o desenvolvimento da ~êmen

te (ou do embrião) controla a taxa e a manutenção

da divisão celular no tecido do fruto. Se alguns óvu

los não se desenvolvem em determinada parte do fru

to, este se toma defeituoso (Fig. 8.26). Uma C0rrela

ção positiva também existe entre o número de Sêmen

tes e a manutenção do crescimento do fruto. O ta

manho final do fruto é, em parte, resultante do nú

mero definido de divisões celulares que ocorrêm no

fruto em desenvolvimento depois dá fertili:ação.
Somam-se a isso o número inicial de células do ová

rio antes da fertilização, o número de fertili:ações

bem-sucedidas e o grau de expansão celular. Depois

do período de divisão, o crescimento do fruto é resul

tante, principalmente, do aumento no volume celu

lar. Na maioria dos frutos, o incremento de volume é

o principal fator determinante do seu tamanho final.

B

Aquênios
removidos

Desenvolvimento
normal

A

Fig. 8.26 Receptáculo de morango (pseudofruto), cujo crescimento é regulado pela auxina produzida pelos aquênios
(pequenos frutos secos) (A). Receptáculo cujos aquênios foram removidos não se desenvolve (B), porém, se for pulveri
zado com uma solução de AIA, readquire o crescimento (C).

desenvolvimento do ovário em fruto. Foi observado

que grãos de pólen representam uma fonte rica em

auxina e giberelina, e que o extrato de pólen estimu

la o desenvolvimento de frutos em plantas da família

Solanaceae não-polinizadas. O fenômeno do desen

volvimento do fruto na ausência de polinização é

conhecido como partenocarpia, e os frutos assim for

mados não possuem sementes. Frutos partenocárpi

cos são encontrados freqüentemente em plantas me

lhoradas, tendo nesse caso, portanto, um controle ge

nético; ou eles podem ser induzidos artificialmente

pela aplicação de reguladores de crescimento. Há evi

dências de uma correlação positiva entre o aumento

dos níveis de auxina e giberelina no ovário, antes da

fertilização, e o desenvolvimento de frutos parteno

cárpicos. Foi observado que, em ovários de uma linha

gem de tomateiro partenocárpico, os níveis endóge

nos de auxinas e giberelinas eram maiores do que os

conteúdos encontrados na linhagem normal, isto é,

com produção de sementes. Além disso, a aplicação

de auxinas sobre a parte externa do ovário, antes da

fertilização, em plantas das famílias Solanaceae, Cur

cubitaceae e em Citrus, geralmente resulta no desen

volvimento de frutos partenocárpicos. Levando em

conta essas observações, há fortes evidências de que
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Fig. 8.27 Prática do raleio da cultura da macieira por meio da pulverização de auxina realizada na Estação Experimental
de São Joaquim - EPAGRI - de Santa Catarina. Frutificação efetiva (A)j efeito da aplicação da auxina ANA, redu
zindo o número de frutos em desenvolvimento. A aplicação do ANA (10 mgf1)foi feita de 5 a 10 dias após a plena flo
ração (B e C); macieira que sofreu o raleio, permanecendo somente um fruto por cacho floral (D) .
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A expansão celular pode aumentar o tamanho inici~
aI do ovário em cerca de 100 ou mais vezes. As auxinas

são responsáveis pelo aumento na expansão celular

em tecidos de frutos, embora, na maioria das vezes, a

concentração de auxina seja maior na semente que

nas células do fruto ao redor dela. As auxinas, prova~

velmente, causam um aumento na extensibilidade das

paredes celulares, culminando com uma maior absor~

ção e retenção de água e solutos. Entretanto, é possí~

vel que a semente em desenvolvimento e/ou o em~

brião produzam uma outra molécula sinalizadora,

além da auxina, que regularia a expansão e a ativida~
de de dreno das células do fruto circunvizinhas às

sementes. A ação conjunta de ambas as moléculas
induziria o aumento de volume.

A auxina sintética ANA é comumente usada na

agricultura para rarear árvores com frutos em início

de desenvolvimento e, também, para prevenir a que

da precoce deles em macieiras e pereiras. Esses efei

tos, aparentemente opostos, são dependentes da

aplicação de auxina em fases determinadas do de

senvolvimento do fruto. Procedendo-se à aspersão

de auxina no início do estabelecimento do fruto, há

o aumento da abscisão deste ainda bem jovem. Esse
efeito é devido ao aumento da síntese de etileno. Um

dos motivos dessa prática, conhecida por raleio, é

reduzir o número de frutos por árvore, permitindo

que os remanescentes cresçam mais (Fig. 8.27). Ao

contrário, fazendo a aspersão mais tardiamente,

quando o fruto já está na fase de maturação, a apli

cação de auxina tem efeito oposto, isto é, previne a

queda prematura do fruto e o mantém na árvore até

seu completo desenvolvimento, estando, assim,

pronto para a colheita.

•
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Ahscisão foliar

Durante o desenvolvimento normal, as plantas

perdem folhas, flores e frutos por meio de um proces

so conhecido por abscisão. Esse mecanismo é impor

tante para a planta remover órgãos senescentes, ou

injuriados, ou, ainda, como uma estratégia para libe

rar os frutos quando amadurecidos.

A abscisão ocorre, na maioria dos casos, numa
camada de células anatomicamente distinta denomi

nada de zona de abscisão. Como, por exemplo, em

folhas, ela está localizada na base do pedolo, isto é,

entre o órgão a ser removido e o corpo da planta. Essa

camada é originada durante o desenvolvimento do

órgão associado. A zona de abscisão varia quanto à

sua espessura, podendo ser constituída por poucas até
muitas camadas de células. Essas são normalmente

caracterizadas como uma banda de células pequenas,

com denso conteúdo citoplasmático. Sob condições

apropriadas do meio ambiente ou do desenvolvimen

to, células da zona da abscisão começam a se expan

dir e, então, inicia-se a dissolução da lamela média,

resultando no aparecimento de um plano de fratura

e, conseqüentemente, na queda do órgão. Um teci-

do de cicatrização suberificado surge no corpo da plan

ta, no local onde houve a abscisão do órgão (Fig. 8.28)
(Bleecker & Patterson, 1997).

Estudos realizados com folhas pedoladas de

feijoeiro, isto é, contendo a zona de abscisão, mostra

ram que o etileno e a auxina, controlam o processo

da abscisão. Verificou-se que o etileno representava

o sinal primário que dirigia esse processo, enquanto
a auxina reduzia a sensibilidade das células da zona

de abscisão ao etileno, prevenindo ou retardando a

abscisão. Os níveis endógenos de auxina eram mais

elevados em folhas jovens, decrescendo progressiva

mente nas maduras, até praticamente desaparecerem
nas folhas senescentes.

A aplicação de AIA em estágios iniciais da abs

cisão foliar geralmente atrasa a queda da folha; to

davia, quando é feita em estágios mais avançados do

desenvolvimento, ela acelera esse processo, prova

velmente pela indução da síntese de etileno. Há in

dícios de que as folhas jovens são menos responsi

vas ao etileno do que as mais velhas; além disso, a

presença de teores elevados de auxina nas folhas

jovens reduz a sensibilidade da zona de abscisão ao

etileno (Fig. 8.29).

Órgão

PlantaPlanta

Planta

Órgão em
abscisão

~lffI••• 11

ecoOX

Fig. 8.28 Representação esquemática dos eventos associados com a abscisão de um órgão. Círculos rosa representam
células da zona de abscisão; círculos brancos representam células grandes, com vacúolos, do tecido maduro; figuras ovais
azuis representam células expandidas que se rediferenciam (transdiferenciação) em periderme suberificada (camada de
cicatrização) .
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Zona de abscisào

responsiva ao etileno

Zona de abscisào

pouco responsiva ao etileno

Fig. 8.29 Esquema representativo dos efeitos induzidos pela auxina e etileno presentes em folhas jovem (A) e
senescente (B).

Ação herbicida de auxinas sintéticas

As auxinas sintéticas, como o 2,4- D, o dicamba e

o picloram, por exemplo (Fig. 8.4), quando em con

centrações adequadas, apresentam atividade herbici

da, sendo amplamente empregadas para esse fim. Em

baixas concentrações, induzem respostas de cresci

mento comparáveis ao AIA. Esses compostos são

comumente empregados no controle de ervas dani

nhas (dicotiledôneas) em plantações de gramíneas.

A utilização ampla desses herbicidas é devida ao alto

grau de fitotoxicidade, custo relativamente baixo e

às suas propriedades seletivas.

Essas auxinas causam epinastia das folhas, parada
do crescimento caulinar e radicular e aumento da

expansão radial. Após alguns dias, podem surgir tu

mores, seguidos por um amolecimento e colapso do

tecido. Tanto a epinastia quanto o aumento da espes
sura dos caules são efeitos característicos do hormô

nio etileno; assim, espera-se que a síntese de etileno,

induzida por essas auxinas, seja o fator responsável por

esses efeitos. O etileno, por sua vez, estimula a bios

síntese do ácido abscísico (ABA) que se acumula

primeiramente na folha e, depois, é transportado para

toda a planta. O ABA inibe o crescimento por meio

do fechamento estomático, limitando, portanto, a

assimilação do carbono e, conseqüentemente, a pro

dução de biomassa. Além disso, esse hormônio tem

efeito inibitório sobre a divisão e alongamento celu

lar. Ao final, o ABA, em conjunto com o etileno,

promove a senescência e a morte da folha e, posteri

ormente, do vegetal como um todo (Grossmann,

2000). Em experimentos nos quais se empregaram
inibidores da síntese de etileno em várias dicotiledô

neas ou se utilizaram mutantes insensíveis ao etileno

de tomateiro e Arabidopsis thaliana, verificou-se que
o efeito herbicida de auxinas era muito reduzido ou

mesmo ausente nessas condições.

Apesar de intensas pesquisas visando desvendar

como esses herbicidas agem, seu mecanismo de ação

ainda é controverso. Um aspecto comum da ativi
dade herbicida das auxinas sintéticas está relaciona

do com uma forte perturbação no metabolismo de

RNAs. Certos RNAs mensageiros específicos são

induzidos pelo tratamento com auxina, e, nesse caso,

o etileno aparentemente não afeta a expressão des-
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ses mesmos RNAs. Além disso, sabe-se também que

plantas resistentes ao herbicida possuem um nível

mais elevado de RNA em comparação às plantas
sensíveis.

MECANISMO DE AÇÃO

Conforme visto até agora, a auxina exerce um

papel fundamental em uma vasta gama de processos

de crescimento e desenvolvimento. Em nível celular,

esse fitormônio age como sinal para a divisão, alon

gamento e diferenciação durante o curso normal do

ciclo vegetal. Tomando-se a planta como um todo, a

auxina tem uma função importante na formação de

raízes, na dominância apical, no tropismo, na senes

cência, dentre outros processos. A questão crucial é

saber como uma molécula simples, como o AIA, re

gula essa considerável diversidade de respostas de um

conjunto de células, tecidos ou de órgãos. A resposta

a essa dúvida requer conhecimentos sobre como esse

hormônio é percebido, como ocorre a transdução do

seu sinal e como se processa a regulação dos genes

responsivos à auxina.

Percepção

Até o momento, pouco se conhece sobre como a

auxina é percebida, ou quais moléculas receptoras

estão envolvidas em seu reconhecimento. Contudo,

as células devem ser capazes de reconhecer diferen

ças de concentração e induzir ou inibir certos genes .

Uma proteína que possui alta afinidade pela auxina

já foi identificada. Ela foi caracterizada e donada a

partir de plantas de milho, sendo chamada de ABPl

(do inglês, auxin binding protein 1), sendo posterior

mente encontrada também em vários outros vegetais.

A proteína ABPl não possui regiões hidrofóbicas tí

picas de proteínas de membrana. Sendo assim, a

ABPl deve provavelmente associar-se a uma outra

proteína da membrana plasmática (proteína integral

de membrana), propagando o sinal hormonal para o

interior da célula (Fig. 8.30). A auxina, quando liga

da à ABPl, induz uma mudança conformacional nes

ta, permitindo a interação do conjunto assim forma

do (auxina + proteína receptora) com a proteína de

Auxinas 245

membrana, a qual, então, transmite o sinal da auxina

para o interior da célula, causando, por exemplo, a

hiperpolarização da membrana celular. É possível

também que a própria ABPlligada à auxina interaja
diretamente com canais iônicos da membrana.

Ao contrário do que se poderia imaginar, a maior

parte da ABPl está localizada no retículo endoplasmá

tico (RE), e não na membrana plasmática, aparecen

do também no complexo de Golgi (CG). Uma conse

qüência dessa distribuição é que um número pequeno

de receptores na superfície celular necessita de uma

menor quantidade de auxina para interagir com todos

eles, permitindo à célula ser mais sensível a baixos ní

veis hormonais. As proteínas ABPllocalizadas no RE

e CG, ao receberem a auxina, interagem com proteí

nas integrais de membrana dessas organelas, possivel

mente causando a regulação da secreção de componen

tes de parede (polissacarídeos e glicoproteínas) neces

sários à célula em expansão (Fig. 8.30).

Parede celular

Membrana
plasmática

Fig. 8.30 Modelo representativo das possíveis localizações
do receptor de auxina ABPI na célula vegetal e os efeitos
associados à sinalização do AIA.

•



246 Auxinas

Foram obtidas plantas transgênicas de tabaco com

superexpressão constitutiva do gene abpl. Nesse

material, foi observado que o tamanho das células

foliares era triplicado, embora o fenótipo da planta

como um todo permanecesse inalterado, indicando

assim que a ABPl tem sua função relacionada ao

controle do alongamento celular. No entanto, outros

receptores de auxina também regulariam o crescimen~

to foliar, em cooperação com a ABPl (Luschnig,

1999). É possível que múltiplos tipos de receptores e

de rotas de transdução de sinal possam existir, o que

explicaria a diversidade de respostas à auxina obser~

vada em diferentes tecidos e órgãos. Estudos recen~
tes realizados com folhas de tabaco em crescimento

demonstraram que a ABPl age no processo de alon~

gamento celular por meio de níveis relativamente

baixos de auxina. No entanto, foi proposta a existên~

cia de um outro receptor, ainda não identificado e

genericamente chamado de Rx, o qual agiria sobre a

divisão celular sob influência de concentrações mais

elevadas desse hormônio. Postula~se assim, portanto,

a existência de dois receptores: um com maior afini~

dade por auxina, que controlaria a expansão celular

(ABPl), e um outro receptor (Rx) com menor afini

dade, que controlaria a divisão celular (Chen, 2001)

(Fig.8.31).

Transdução

Os caminhos de transdução de sinal da auxina são

pouco conhecidos. Após a interação com o receptor,
o sinal hormonal deve ser conduzido dentro da célu

la, através de uma das numerosas vias alternativas,

sendo a resposta final dependente de um caminho ou

de uma combinação de várias rotas. Ao invés de se

ter uma via simples e linear de transdução de sinal,

as moléculas sinalizadoras formam redes complexas
de rotas interconectadas.

O cálcio parece ser um mensageiro secundário

importante na transdução de sinal de quase todos os

hormônios; contudo, a sua função na intermediação

da ação da auxina ainda não foi determinada. Há

fortes evidências experimentais de que a auxina afe~

ta o nível de cálcio livre intracelular, aumentando-o.

Além disso, foi visto que a interação do cálcio com a

Fig. 8.31 Esquema de uma folha jovem de tabaco em de
terminada fase do crescimento caracterizado pela ocorrên

cia de alongamento preferencial das células apicais e por
divisão nas células basais. Nota-se um aumento do gradi

ente basípeto longitudinal de AIA livre, com o menor nível
desse hormônio no ápice foliar. Coerentemente, o gradi
ente de ABPI aumenta no sentido contrário (acrópeto),

isto é, a maior concentração desse receptor encontra-se no
ápice foliar. Portanto, o maior conteúdo de AIA está lo
calizado na base da folha, onde as células estão se dividin

do, enquanto níveis menores estão presentes no ápice, onde
o alongamento acontece.

proteína citossólica calmodulina está diretamente

envolvida com a transdução de sinal da auxina no

processo de alongamento celular. Da mesma forma,

o potássio está intimamente ligado à expansão das

células mediada por auxina (Fig. 8.32).

Há ainda evidências de que proteínas~G (perten

centes à superfamília de GTP-ases) da membrana

plasmática participem da transdução de sinal da

auxina. Foi observado, em coleóptilos de arroz, que o

tratamento com auxina dobrava a quantidade dessa

proteína em sua forma ativa, isto é, ligada a GTP,

passando, então, a induzir positivamente outras en

zimas, como a fosfolipase C.

No processo de divisão celular, a auxina também

parecer agir através da ativação de proteínas-G (Fig.

8.32). Durante esse evento, pode ocorrer o envolvimen

to de cinases do tipo MAPK (do inglês, mitogen-activated

protein kinase), que são ativadas na presença de auxina,

iniciando uma cascata de reações de fosforilação. Além

disso, sabe-se que a auxina participa da regulação do ciclo

I
I
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Fig. 8.32 Modelo mostrando algumas possíveis rotas de transdução do sinal da auxina. Um receptor de alta afinidade,
ABP1, controla a expansão celular, enquanto um receptor de baixa afinidade, Rx, (ainda não identificado) controla a
divisão celular. A transdução de sinal a partir da formação do complexo auxina-receptor envolve a participação de ou
tras proteínas (calmodulinas/cinases) e/ou íons (cálcio/potássio).

.

J
I
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/ alta afinidade

1--A-U-XI-'n-a-'

'---- ~ I Receptor I

celular, primariamente estimulando a síntese de uma

cinase dependente de ciclina, a CDK/a, cuja atividade

é também regulada por fosforilação.

Um outro exemplo de transdução de sinal da

auxina é o da regulação da degradação protéica. Sabe

se que, de alguma maneira, a auxina influencia a

marcação de certas proteínas celulares que irão ser

degradadas através do processo mediado pela

ubiquitina. Esta última é uma proteína que se liga à

proteína, marcando-a, assim, antes de ser eliminada;

nesse processo de ligação, há gasto de A TP e uma

seqüência ordenada de enzimas está envolvida. A

auxina parece agir sobre esse mecanismo de ligação

proteína-ubiquitina, induzindo enzimas que promo

vem essa interação. Alternativamente, uma outra

hipótese preconiza que a auxina regula o grau de fos

forilação das proteínas-alvo a serem degradadas, en

volvendo, portanto, a ativação de cascatas de cinases

(MAPK) (Leyser & Berleth, 1999).

Expressão gênica

Sejam quais forem os receptores e as rotas de trans

dução de sinal, a aplicação de auxina pode, rápida e

especificamente, alterar a expressão de determinados

genes em diferentes tecidos e órgãos. Respostas de

modificação da expressão podem ser detectadas em

questão de minutos ou em poucas horas após a aplica-

ção de auxina. Os genes que são ativados ou inibidos

nesse curto espaço de tempo são conhecidos por genes

de resposta primária (do inglês, early genes ou primary

response genes); vários deles já foram identificados e

caracterizados. A expressão desses genes é induzida pela

ativação de fatores de transcrição (proteínas que se li

gam à região promotora do gene facilitando sua trans

crição) já presentes na célula no momento da exposi

ção à auxina. Isso implica que todas as proteínas ne

cessárias à indução da expressão dos genes de resposta

primária estejam presentes na célula, razão pela qual a

expressão acontece em curto intervalo de tempo.

De modo geral, os genes de resposta primária pos

suem três funções principais: (1) codificar proteínas

que controlam a transcrição de genes de resposta se

cundária (do inglês, late genes ou secondary response

genes), isto é, essas proteínas são fatores de transcri

ção de genes cuja expressão é modificada pela auxina

em intervalo de tempo maior, comparativamente aos

genes primários; (2) codificar proteínas que atuam na

comunicação intercelular; e (3) codificar proteínas

que atuam na adaptação ao estresse.

Foram descritas ao menos 5 classes de genes de

resposta primária: as famílias gênicas aux/aia, saur, gh3,

os genes que codificam a sintase do ACC (enzima

chave para a biossíntese do etileno) e genes que co

dificam glutationa S-transferases. Os genes da famí

lia aux/aia codificam fatores de transcrição de curta
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duração, com localização nuclear, que têm a função

de ativar ou reprimir genes de resposta secundária à

auxina. Os genes das famílias saur e gh3 estão relaci~

onados com tropismos e com respostas da auxina re~

guIadas por luz, respectivamente. Os genes que codi~

ficam S~transferases da glutationa e sintase do ACC

estão relacionados com adaptação ao estresse.

Baseado em algumas evidências experimentais, foi

proposto, recentemente, um modelo sobre a regula~

ção da expressão gênica por auxina (Leyser, 2002).

A Fig. 8.33 mostra a participação da auxina no con~

trole da ativação da transcrição de um gene de res~

posta primária à auxina (por exemplo, aux/aia) por

dois tipos de fatores de transcrição: A UXj AIA e ARF,

isto é, por um fator de resposta à auxina (ARF, do

inglês auxin respanse factar). Segundo esse modelo, os

ARFs ocupam permanentemente a região promoto~

ra de genes de resposta primária à auxina, indepen~

dentemente do nível de auxina. Essa região contém

uma seqüência específica de 6 pares de bases,

TGTCTC, conhecida pela denominação de elemen~

to de resposta à auxina (AuxRE, do inglês auxin

respanse element). Quando a concentração de auxina

se encontra baixa nas células, as proteínas AUXjAIA

estão estáveis, formando um heterodímero com o

ARF na região promotora, bloqueando, em última

instância, a transcrição gênica. Quando os níveis de

auxina aumentam, as proteínas AUXjAIA desesta

bilizam~se e são degradadas pelo processo de

ubiquitinação que culmina com a ação de proteases.

A redução na quantidade de proteínas AUXjAIA

permite que as proteínas ARFs se dimerizem, ativan

do a expressão dos genes regulados positivamente por

auxinas. Foi observado que os genes de resposta pri~

mária podem ser rapidamente ativados em 2 a 5 mi~

nutos após a aplicação de auxina.

Dessa maneira, genes de resposta primária são trans~

critos, incluindo os genes aux/aia, introduzindo um

controle por retroalimentação negativa ao sistema. Isso

acarreta uma ativação transitória desses genes, que

voltam a ser bloqueados depois de certo tempo, quan~

do, provavelmente, os níveis de auxina também se

reduzem. Entretanto, se, por meio de uma aplicação de

auxina, os teores desse hormônio permanecerem ele~

vados, a ativação da transcrição dos genes de resposta

primária pode durar longos períodos (horas).-
AuxRE

Gene de resposta primária à auxina desativado
(p. ex., aux/aia)

-. _~ -. ~:;::::ÇãO induzida~-
AuxRE

Retroalimentação negativa

Gene de resposta primária à auxina ativado
(p. ex., aux/aia)I_.\-

Fig. 8.33 Modelo de regulação da transcrição de genes de resposta primária à auxina por dois tipos de fatores de trans

crição: proteínas AUX/AIA e por fatores de resposta à auxina (ARFs) .
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Alternativamente, os ARFs poderiam também

atuar como repressores de genes responsivos à auxina,

os quais são regulados negativamente por altas con~

centrações de auxina. Nesse caso, a presença de um

homodímero de ARF na região AuxRE do gene não

permitiria sua transcrição.

Assim, a caracterização recente de algumas pro~

teínas envolvidas na transdução do sinal da auxina

permite vislumbrar uma rede complexa e ainda pou~

co compreendida. Certamente, a elucidação das fun~

ções de cada um dos genes (e respectivas proteínas),

relacionando~os com a fisiologia celular, auxiliará a

compreender como as células se comunicam e coo~

peram ao longo do crescimento e desenvolvimento

vegetal.
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vou a admitir a existência, nessas substâncias, de algo
também essencial à divisão celular. Essa substância

foi finalmente isolada por Carlos Miller em 1955, um

colaborador de Folke Skoog, e denominada cinetina

(Miller et aI., 1955). A cinetina era formada a partir

das bases nitrogenadas presentes no esperma de aren~

que, sendo liberada à medida que este envelhecia,

processo esse que podia ser acelerado quando o ma~

terial era submetido a autoclave. O grupo do Dr.

Skoog constatou que medula de tabaco, quando sub~

metida apenas a 2 mg/L de AIA, apresentava, funda~

mentalmente, expansão das células e um pequeno

aumento do peso. Todavia, suas células mostravam~

se incapazes de entrar em divisão celular, a não ser

que a cinetina fosse adicionada ao meio de cultura.

Embora a adição de 100 f.Lg/Lde cinetina promoves~

se apenas um pequeno aumento do peso em relação

ao controle, era suficiente para aumentar cerca de 30

vezes o número de células. A denominação de
cinetina decorreu do fato de essa substância atuar so~

bre o processo de citocinese. Em seguida, Skoog et aI.

propuseram o termo citocinina para compostos com

atividade biológica igual à cinetina, ou seja, aqueles

capazes de promover a citocinese em células vegetais

(Skoog et aI., 1965). Uma definição equivalente para

citocininas foi proposta por Hall (1973), como sendo

substâncias que promovem o crescimento e a diferen~

ciação em cultura de calo (aglomerado de células).

Como se vê, a presença de atividade de citocini~

nas num extrato vegetal, ou a designação de um com~

INTRODUÇÃO

*Excelentes revisões sobre biotecnologia de plantas podem ser

encontradas em TOITes, Caldas & Buso, 1999.

Nenhuma outra classe hormonal parece estar tão de

perto ligada à biotecnologia de plantas como a das cito~

cininas (Cks). Processos biotecnológicos como a rápi~

da obtenção de plantas homozigotas a partir da produ~

ção de haplóides in vitro; a obtenção de híbridos entre

espécies incompatíveis através da fusão de protoplastos

e a própria produção de plantas transgênicas* têm em
comum a necessidade de controlar a divisão e a diferen~

ciação celular in vitro, processos esses dependentes do

emprego de citocininas. Certamente, para a maioria da

população, o lado mais visível da biotecnologia vegetal

é representado pela clonação in vitro e seus produtos

gerados, as assim denominadas "plantas de proveta".

Durante a década de 50, a equipe do Dr. Folke
Skoog, da Universidade de Winsconsin (Estados

Unidos), estava à procura de uma substância que fosse

responsável pela divisão celular em vegetais, utilizan~

do nessa abordagem, como modelo experimental, o

cultivo de medula de tabaco in vitro. Nessa época, já

se conhecia o ácido indolil~3~acético (AIA), uma

auxina isolada em 1934. A equipe já sabia, por exem~

pIo, que, quando o AIA era utilizado em meios nu~

tritivos juntamente com constituintes complexos,

como extrato de levedura e água de coco, ocorria uma

intensa proliferação das células da medula, o que le~

•
•
•
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posto sintético como sendo uma citocinina, refere
se ao crescimento produzido em um pedaço de teci
do ou calo cultivado num meio otimizado contendo

auxina. Isso posto, a classificação de um composto
como sendo uma citocinina é baseada no seu efeito

fisiológico, e não em um critério químico.
É interessante notar que, embora a descoberta e a

conceituação de citocinina tenha ocorrido a partir de
uma substância artificial descoberta na década de 50,

a primeira citocinina natural em plantas só foi isola
da 20 anos mais tarde, por David Letham, em extra
to de milho verde (Zea mays), denominando-a de
zeatina (Letham, 1973). A zeatina é, na verdade, um

composto conhecido como 6-()'-metil-y-hidroxime
tilalilamino )-purina, sendo, portanto, derivado de
uma base púrica (adenina), como também é o caso
da cinetina (6-furfurilaminopurina). Uma das expli
cações para a liberação de cinetina a partir de esper-

ma de arenque é o fato de esse material ser rico em
DNA, importante fonte de bases nitrogenadas. Des
se modo, o termo citocininas inclui a cinetina (KIN)

ou 6-furfurilaminopurina; a 6-benzilaminopurina
(BAP) ou 6-benzildenina; a isopenteniladenina (iP)
ou 6-()',)'-dimetilalilamino) purinaj a zeatina (Z) ou
6- ()'-metil-y- hidroximetilalilamino) -purina e seus
derivados. Contudo, o termo citocinina não se limi

ta apenas aos derivados de adenina com substituição
na posição do carbono 6 da molécula (6-substituídos),
pois algumas feniluréias, como o thidiazuron, também
possuem atividade citocinínica (Thomas & Katter
man, 1986). As estruturas das principais citocininas
naturais e sintéticas são apresentadas nas Figs. 9.1 e
9.2. Na nomenclatura proposta por Letham & Palni
(1983), e que será empregada neste capítulo, os
substituintes do anel purínico são representados com
colchetes: ex.: [9R]Z, o qual representa uma zeatina

\
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Fig. 9.1 Estrutura das principais citocininas

que ocorrem naturalmente nos tecidos vege
tais. Todas as citocininas naturais são deri

vadas de adenina. Isopenteniladenina - iP;

trans-zeatina - t-Z e diidrozeatina - (diH)Z
são consideradas formas livres desses hormô

nios. Zeatina e diidrozeatina são geradas por

modificações na cadeia lateral, envolvendo

reações de hidroxilação e redução, respecti

vamente. As três formas podem se ligar a um

açúcar, a ribose (ribosilação), formando, res

pectivamente, isopenteniladenosina 

[9R]iP; trans-zeatina ribosídeo - t-[9R]Z e

diidrozeatina ribosídeo - [9R](diH)Z, cuja es

trutura está representada na figura.
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I
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É bem conhecido o fato de que, para o desenvol~

vimento integrado e harmonioso das plantas, há a

Biossíntese

Conforme indicado antes, a história da descober~

ta das citocininas está ligada intimamente ao próprio

estabelecimento da técnica da cultura de células, te

cidos e órgãos vegetais in vitro. Curiosamente, o pri~

meiro sucesso no cultivo de um órgão vegetal isola~
do in vitro foi obtido com raiz (White, 1934), mesmo

antes da descoberta da primeira citocinina cerca de
duas décadas e meia mais tarde. Sabe~se, atualmen~

te, que uma das possíveis causas do sucesso na manu~

tenção dessas raízes isoladas e vivas no meio de cul~

tura teria sido o fato de serem elas os principais cen~

tros produtores de citocininas nas plantas. Outras

evidências de que esses órgãos funcionariam como um

necessidade imperiosa de que os níveis de seus hor

mônios sejam controlados rigorosamente, conforme

as necessidades ao longo da sua ontogênese. À luz dos

conhecimentos hoje disponíveis, seria inimaginável
visualizar o desenvolvimento sem se considerar os

mecanismos utilizados pelas plantas para regular os

teores de seus hormônios, modificando-os de acordo

com a natureza do órgão, estágio de desenvolvimen~

to deste e as condições ambientais. O nível endóge

no das citocininas é regulado pela taxa de biossínte~

se, bem como por reações metabólicas como a redu

ção da cadeia lateral; conjugação; hidrólise e oxida

ção da cadeia lateral. As conjugações podem ser rea~

lizadas pela ligação de glicose a um nitrogênio do anel

de adenina (N -glicosilação) ou ao oxigênio da cadeia

lateral de certas citocininas (O-glicosilação). Dentre

todas as reações já descritas aqui, as modificações mais

importantes parecem ser as que ocorrem na cadeia

lateral, pois pequenas substituições provocam gran

des alterações na atividade das citocininas. Por ou

tro lado, a conversão das bases em nucleosídeos (in

serção de uma ribose) e nucleotídeos (inserção de

ribose mais fosfato) é um metabolismo comum de

purinas e parece não ser específico de Cks, sendo,

portanto, menos importante na dinâmica das citoci

ninas na célula e no vegetal como um todo. A seguir

são consideradas as principais reações metabólicas que

contribuem para a regulação do conteúdo endógeno

de citocininas ativas nos vegetais.

BAP

< )-CH2NH

NÇÇJ
H

VCH2NH

N(rJ
N N

H

KIN
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DINÂMICA DAS CITOCININAS NA
CÉLULA E NO VEGETAL COMO

UM TODO

N-CH O

11 11H 11H-o~
N C-N-C-N ~
\s/ -

Fig. 9.2 Estrutura das principais citocininas sintéticas. A
cinetina (KIN) e a benzilaminopurina (BAP) possuem um
anel de purina (adenina) igual ao das citocininas naturais
(Fig. 9.1). O thidiazuron (TDZ) é uma citocinina do tipo
feniluréia que difere bastante da estrutura das citocininas
naturais pela ausência da base nitrogenada (adenina).

com uma molécula de ribose na posição 9 do anel

purínico. De modo semelhante, os substituintes da

cadeia lateral são representados com parênteses: ex.:

(diH)Z, o qual nada mais é do que uma zeatina com

a cadeia lateral reduzida (perda da dupla ligação).

Como se verá adiante, as citocininas são compos~

tos que, além de serem essenciais à citocinese, tam~

bém promovem alterações na taxa metabólica, ativi~

dade enzimática, indução de formação de órgãos,

quebra de dominância apical, mobilização de nutri~

entes orgânicos e inorgânicos, retardamento da senes~

cência de tecidos e órgãos e formação de cloroplas~
tos. Contudo, antes de se enfocar os efeitos das cito

cininas, faz~se necessário conhecer a dinâmica des

ses compostos na célula vegetal, ou seja, como são sin~

tetizadas em determinado tecido ou órgão onde elas

podem atuar diretamente ou ser transportadas para

outras partes das plantas. Nestas últimas, as citocini~

nas podem ser inativadas por conjugação e/ou oxida~

ção ou produzir um efeito fisiológico determinante.

•



importante sítio de síntese de citocininas vieram da

constatação de que a senescência de folhas isoladas

poderia ser retardada tanto pela aplicação de cinetina

quanto pela formação de raízes nos pedolos. Contu

do, é necessário considerar que outros tecidos

meristemáticos, como os ápices caulinares, também

podem produzir citocininas, conforme evidenciado

em plantas que, praticamente, não possuem raízes,
como no caso de Tillandsia recurvata, uma bromélia

epífita (Peres et alo, 1997).
O estudo da biossíntese de Cks enfrenta conside

ráveis limitações, principalmente pelo fato de o ní

vel endógeno destas, nos tecidos vegetais, ser extre

mamente baixo, fazendo com que as dosagens desses

compostos sejam um tanto trabalhosas. Também o

papel central dos precursores de citocininas (nucle

otídeos e isopentenilpirofosfato) no metabolismo

celular tem-se mostrado um problema para o estudo

da biossíntese dessa classe hormonal. Assim, em es

tudos utilizando precursores marcados radioativamen

te, a principal porção dos substratos radioativos su

pridos é incorporada em metabólitos comuns de

purina, sendo apenas uma pequena fração incorpo

rada propriamente em citocininas. Além disso, como

as Cks possuem numerosas atividades complexas es

senciais para o crescimento e desenvolvimento da

planta, uma abordagem genética (baseada na obten

ção de mutantes) é difícil de alcançar. Desse modo,

mutantes defectivos para a síntese de citocininas

(auxotróficos) podem ser letais; por outro lado, pode

existir mais de uma via biossintética para citocininas,

envolvendo por isso mais de um gene com funções

semelhantes, o que, de alguma forma, acaba garan

tindo a produção desse hormônio mesmo quando um

desses genes é inativado por mutação.

Até 2001, o modelo corrente para a biossíntese

de Cks previa a adição da cadeia lateral, represen

tada pelo isopentenilpirofosfato (Ll2_iPP), à posição

Nó da adenosina monofosfato (AMP), reação essa

catalisada pela enzima isopentenil transferase (IPT),

produzindo a citocinina ribotídeo Nó Ll2-isopente

niladenosina monofosfato [9R-5'P]iP (Fig. 9.3). Os

primeiros genes codificadores da enzima IPT foram

isolados inicialmente em bactérias, e não em plan

tas. O gene ipt ou tmr presente no T-DNA de Agra-
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bacterium tumefaeiens produz [9R-5'P]iP pela reação

já descrita aqui. As citocininas zeatina e zeatina

ribosídeo seriam formadas subseqüentemente, a par

tir de [9R-5'P]iP, por uma reação denominada trans

hidroxilação.

Uma outra alternativa para biossíntese de citoci

ninas em plantas seria o RNA transportador (tRNA).

A terminação 3' do anticódon do tRNA possui Cks,

o que levou, inclusive, à hipótese de que essas Cks
estariam envolvidas no controle da biossíntese de

proteínas. No entanto, a maior parte das Cks biolo

gicamente ativas não ocorre no tRNA. No tRNA

predomina a forma eis-Z, e não trans-Z. A liberação

de cis-Z a partir de tRNA, e posterior conversão para

trans-Z, pode ser uma via indireta de produção de Cks,

mas não a principal, pois tecidos auxotróficos para

Cks possuem, obviamente, tRNA.

Desde o isolamento e seqüenciamento do gene ipt

de Agrabacterium, várias tentativas foram feitas no

sentido de encontrar eventuais seqüências de DNA

de plantas que possuíssem homologia com esse gene.

As tentativas frustradas levaram à consideração até

de que as citocininas presentes nos tecidos vegetais

seriam produzidas por microorganismos simbiontes

das plantas, e não pelas próprias plantas. Propôs-se,

até mesmo, que a autotrofia para citocininas, também

conhecida como autonomia ou habituação, que às

vezes ocorre em calos cultivados in vitra, pode ser

devida a contaminações imperceptíveis. Essas conta

minações seriam causadas por certas bactérias, como

as "metilotróficas facultativas de coloração rosada",

as quais não são passíveis de remoção durante a

desinfestação dos tecidos para cultura in vitra.

Contrariando, todavia, a provocativa teoria supra

citada, a finalização do seqüenciamento do genoma

de Arabidapsis thaliana (At) possibilitou a identifica

ção de nove homólogos do gene ipt de Agrabacterium,

designados AtIPT 1 a AtIPT9. Análises filogenéticas

indicaram que AtIPT2 e AtIPT9 codificam possíveis

enzimas IPT envolvidas na síntese das citocininas pre

sentes em tRNAs, enquanto os outros sete AtIPTs são

mais homólogos ao gene bacteriano iPt/tmr. A expres

são de sete desses genes em Escherichia cali resultou

na secreção de iP e Z, confirmando o envolvimento
deles na biossíntese de Cks (Takei et al., 2001a). Além
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Planta

NH2

NCc-J
N N

P'P'F-OCw
OH OH

ATP/ADP

ou

Agrobacterium

OH OH

[9R-S' PPP]iP/[9R-S' PP]iP [9R-S'P]iP

Fig. 9.3 Biossíntese de citocininas. A enzima isopentenil transferase (IPT) é codificada pelo gene atiPt4 em Arabidopsis

thaliana (coloração verde) e pelo gene ipt em Agrobacterium tumefaciens (coloração marrom). Diferentemente de bacté

ria, a enzima 1PT de plantas utiliza preferencialmente A TP ou ADP em vez de AMP.

disso, a superexpressão do gene AtIPT4 em calos de

tabaco, induzida por meio da fusão desse gene com

um promotor bastante forte (35S) isolado a partir do
vírus do mosaico da couve-flor (CaMV), resultou na

regeneração de gemas caulinares mesmo na ausência

de Cks no meio de cultura, o mesmo não ocorrendo

quando se utilizou o gene AtIPT2 para as transforma

ções genéticas (Kakimoto, 2001). Surpreendente
mente, de modo diferente da enzima lPT de bacté

ria, a enzima AtIPT4 utilizou A TP e ADP preferen
cialmente ao AMP como substrato (Kakimoto,

2001). Os produtos dessas reações parecem ser isopen

teniladenosina-5' -trifosfato e isopenteniladenosina-

5' -difosfato (Fig. 9.3), podendo ser, subseqüentemen

te, convertidos a zeatina.

A descoberta da participação de mais de um gene

na reação de biossíntese de Cks em plantas explica a
dificuldade verificada até então em isolar mutantes

defectivos para essa reação. Desse modo, a inativa

ção de um dos genes AtIPT seria compensada pelo
funcionamento dos demais. O único mutante conhe

cido para a biossíntese de Cks era o ampl (altered

meristem program) de Arabidopsis thaliana. Contudo,

ao contrário do que se poderia esperar, plantas mu

tantes portadoras desse gene defectivo possuem níveis

elevados de citocininas. O isolamento do gene defec-



Fig. 9.4 Anel purínico característico das citocininas (A)

e cadeias laterais (RI) possíveis (B). As conjugações pos
síveis no anel purínico (radicais Rz' R} e R4' o quais nor
malmente formam N-glicosídeos) e na cadeia lateral (ra

dical Rs, o quais costumam formar O-glicosídeos) estão
descritas na Tabela 9.1.
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deia lateral, esse tipo de conjugação só é possível em

citocininas derivadas de zeatina. Os O~glicosídeos são

menos estáveis que os N-glicosídeos e podem ser hi

drolisados por 13-glicosidases, permitindo a retoma~
da da atividade citocinina da molécula desconjugada.

De modo geral, a função dos metabólitos de Cks

ainda é obscura. Contudo, a ocorrência de enzimas

capazes de quebrar as ligações glicosídicas na cadeia

lateral (O~glicosídeos) faz com que esses conjugados

sejam considerados formas de estoque. Por outro lado,

a estabilidade considerável dos N-glicosídeos sugere

que eles seriam produtos de "destoxificação" forma

dos quando o nível de Cks começa a alcançar valo~
res elevados, sendo acionado um mecanismo, inclu

sive, quando essa classe hormonal é aplicada nas plan

tas ou em pedaços cultivados in vitro.

Como as citocininas ribosídicas são freqüentemen

te encontradas no xilema, elas têm sido consideradas

como formas de transporte. As bases livres represen-

Conjugação e hidrólise

Desde que se isolou o primeiro gene de biossíntese

de citocininas em Agrobacterium tumefaciens, tem se

utilizado extensivamente do mesmo para produzir

plantas transgênicas com elevada capacidade de sin~

tetizar substâncias dessa classe hormonal. Contudo,

quando se determina o conteúdo endógeno de cito~

cininas dessas plantas, a maior parte encontra~se na

forma conjugada com moléculas de açúcar. As molé~

culas conjugadas de citocininas são tidas como fisio~

logicamente inativas. Esses resultados sugerem que as

plantas mantêm um controle estrito dos níveis endó~

genos de citocininas funcionais, sendo a conjugação

um dos mecanismos utilizados para esse controle.

Existe uma série de posições nas moléculas de Cks,

onde elas podem se ligar a açúcares, como glicose e

ribose (Fig. 9.4 e Tabela 9.1). Em casos raros, as Cks

também podem conjugar~se com aminoácidos. Um

composto conhecido nesse caso é o ácido lupínico, o

qual é um metabólito de zeatina formado pela adição

de alanina ([9Ala]Z).
Como as citocininas são derivados de nucleotíde~

os e nucleosídeos (Fig. 9.3), substâncias estas que

possuem ribose como parte integrante da molécula,
não se costuma considerar as formas ribosídicas como

conjugados verdadeiros, mas somente as glicosídicas.

Conforme é mostrado na Fig. 9.4 e Tabela 9.1, a

glicosilação de Cks pode ocorrer tanto no anel

purínico, formando ligações N~glicosídeos (radicais

RI' RJ e R4), quanto na cadeia lateral, originando as

formas O-glicosídeos (radical Rs)' Os N-glicosídeos

são possíveis nas posições 3, 7, 9 e parecem ser uma

forma irreversível de conjugação. Como os O~

glicosídeos são ésteres formados no grupo OH da ca~

tivo amp 1 mostrou que seu alelo funcional (AMP 1)

codifica uma carboxipeptidase do glutamato similar

às enzimas envolvidas na clivagem e ativação de pe~

quenos peptídeos sinalizadores, como o ENOD40, a

sistemina e o CLAVA TA3. Esse resultado sugere que

uma das funções do peptídeo ativado pela enzima co~

dificada por ampl seria inibir a biossíntese de Cks, o

que explicaria como a perda de função do gene mu~

tante amp 1 leva a um acúmulo de Cks.

•



vre e, portanto, ativa, o que proporcionaria a divisão
celular.

Somando#se todas as possibilidades de variações

devido às modificações na cadeia lateral ou no anel

purínico, tem#se que o número de citocininas possí#

veis é relativamente elevado. Algumas delas estão

sumarizadas na Fig. 9.4 e Tabela 9.1. É interessante

mencionar ainda que, atualmente, tanto cinetina

quanto benzilaminopurina (BAP) e seus metabólitos
têm sido considerados também como Cks de ocorrên

cia natural, pois ambas já foram isoladas de tecidos

vegetais. Alguns metabólitos naturais de BAP são suas

formas hidroxiladas denominadas meta e ortotopoli-

Principais tipos de citocininas e seus conjugados. As posições dos radicais são
mostradas na Fig. 9.4. H = hidrogênio; R = ribose; RP = ribose#5'#monofosfato;G = glicose; X = xilose; A = alanina

RI

RzR3R4RsNome Símbolo

1

HN6_~2-isopemeniladenina iP

2

RN6_~2-isopenteniladenosina [9R]iP
3

I RP N 6-~ 2-isopenteniladenosina- 5-monofosfato[9R-5'P]iP
4

GN6_~1-isopenteniladenina-7 -glicosídeo[7G]iP
5

GN6_~1-isopenteniladenina-9-g1icosídeo[9G]iP
6

HHtrans-zeatina Z ou t-Z

7

RHtrans-zeatina ribosídeo [9R]Z
8

RPHtrans-zeatina ribosídeo- 5-monofosfato [9R-5'P]Z
9

GHtrans-zeatina- 7-glicosídeo [7G]Z
10

GHtrans-zeatina-9 -glicosídeo [9G]Z
11

Aácido lupínico [9Ala]Z
12

II GGtrans-zeatina-9-g1icosídeo-O-glicosídeo [9G](OG)Z
13

HGtrans-zeatina-O-glicosídeo (OG)Z
14

RGtrans-zeatina ribosídeo-O-glicosídeo [9R](OG)Z
15

RPG[9R](9G)-5' -monofosfato [9R-5'P](OG)Z
16

HXtrans-zeatina-O- xilosídeo (OX)Z
17

RXtrans-zeatina ribosídeo-O-xilosídeo [9R](OX)Z
18

-H Hdiidrozeatina (diH)Z
19

RHdiidrozeatina ribosídeo [9R](diH)Z
20

RPHdiidrozeatina ribosídeo- 5-monofosfato [9R-5'P](diH)Z
21

G Hdiidrozeatina -3-g1icosídeo [3G](diH)Z
22

GHdiidrozeatina- 7-glicosídeo [7G](diH)Z
23

III GHdiidrozeatina-9-glicosídeo [9G](diH)Z
24

HGdiidrozeatina-O-glicosídeo (OG)(diH)Z
25

RGdiidrozeatina ribosídeo-O-glicosídeo [9R](OG)(diH)Z
26

RPG[9R](OG)(diH)Z-5'-monofosfato [9R-5'P](OG)(diH)Z
27

HXdiidrozeatina-O-xilosídeo (OX)(diH)Z
28

RXdiidrozeatina ribosídeo-O-xilosídeo [9R](OX)(diH)Z
29

IV-H cis-zeatina c-Z
30

Gcis-zeatina-9 -glicosídeo [9G]c-Z
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tadas por iP, Z e (diH)Z seriam, por conseguinte, as

formas ativas, ou seja, espécies moleculares capazes

de se ligarem a receptores e desencadear uma respos

ta fisiológica (ver adiante neste capítulo). Todas as

outras formas devem ser hidrolisadas primeiro antes

de se ligarem ao receptor, o mesmo não sendo possí#

vel para os conjugados 7 e 9#glicosil e 9-alanil, que
são muito pouco ativos em bioensaios. Como as for#

mas glicosídicas são mais solúveis, elas poderiam ser

acumuladas nos vacúolos de células maduras. De fato,

já foi proposto que a capacidade de glicosilação é
maior em tecidos maduros. Por outro lado, tecidos
meristemáticos teriam mais citocininas na forma li#

•
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nas. Por outro lado, embora a difeniluréia (DPU) já
tenha sido erroneamente identificada como um cons

tituinte da água de coco, estudos recentes indicaram

que Cks do tipo feniluréias não ocorrem naturalmente

em plantas (Mok & Mok, 2001).

Nos últimos anos, importantes descobertas foram

feitas sobre a base genética envolvida na conjugação

e hidrólise de citocininas. Desse modo, um cDNA *
codificando a enzima zeatina-O-glicosiltransferase

(ZOG 1), o qual conjuga zeatina com UDP-glicose,

foi isolado em Phaseolus lunatus. O cDNA correspon

dente à enzima zeatina-O-xilosiltranferase (zoxl ) foi

isolado por homologia (93% no nível de DNA) em

P. vulgaris (Mok et al., 2000). A enzima codificada por

zoxl conjuga zeatina com UDP-xilose. Tanto UDP

glicose quanto UDP-xilose são substratos para

ZOG1, mas a afinidade por UDP-glicose é maior

(Mok et al., 2000). Quanto à enzima zox1, esta só
aceita UDP-xilose como substrato. Ambas as enzi

mas podem glicosilar t-Z (Fig. 9.5), mas, a princí

pio, não glicosilam (diH)Z, c-Z ou [9R]Z. Os genes

ZOG 1 e ZOXl apresentam pronunciada expressão

em sementes imaturas, mas baixa expressão em te
cidos maduros.

Um gene codificando uma enzima capaz de que

brar ligações O-glicosídicas de citocininas foi isola

do em milho (Zea mays). Tal gene, denominado zm

p60.1, codifica para uma 13-glicosidase, enzima esta

capaz de hidrolisar glicosídeos na posição 3 do anel

purínico (N3-glicosídeos) e da cadeia lateral (0
glicosídeos), mas não glicosídeos nas posições 7 e 9

do anel purínico (N7 e N9-glicosídeos). Esse tipo de

reação equivale a uma reativação de citocininas an

teriormente inativadas por glicosilação (Fig. 9.5),

atuando assim como um importante mecanismo uti

lizado pelas plantas para modular seus níveis de Cks

ativas. Curiosamente, a presença no tecido vegetal da

forma conjugada e inativada de auxina com glicose

(AIA-glicose) inibe a atividade do gene zm-p60.1. Em

*cDNA: fita de DNA obtida artificialmente a partir do mRNA
de determinado gene. O cDNA tem a mesma seqüência do gene
correspondente, mas não contém a região promotora nem os
íntrons, já que foi produzido a partir do produto da expressão
(mRNA) do gene em questão.
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termos de atividade hormonal, ambas as situações

indicariam uma tendência à redução das formas fisi

ologicamente ativas das duas classes hormonais simul

taneamente, o que poderia ser um possível mecanis

mo de manutenção de determinado balanço auxina/

citocinina nos tecidos vegetais.

Por fim, especula-se que o gene rolC de Agrobacte

rium rhizogenes codifique uma enzima capaz de

hidrolisar glicosídeos nas posições N7 e N9 do anel

purínico, liberando assim citocininas ativas, como

mostrado na Fig. 9.6. Embora plantas superexpressan

do rolC possuam alguns sintomas típicos de excesso

de citocininas, tais como a baixa dominância apical

e a redução do crescimento, elas também apresentam
sintomas sem conexão com excesso de citocininas, ou

mesmo mais associados à falta desse hormônio, tais

como redução do conteúdo de pigmentos nas folhas,

redução da fertilidade masculina e feminina, aumen

to do sistema radicular, e as raízes transgênicas isola

das conseguem crescer continuamente em meio sem

hormônio (Faiss et al, 1996).

Oxidação

Um outro importante mecanismo de controle do

nível endógeno de Cks ativas utilizado pelas plantas

é a quebra da cadeia lateral, sendo a oxidase de

citocinina (CKO) a enzima responsáveL A maioria

das CKO, mas nem todas elas, são glicoproteínas com

pH ótimo variando entre 6,0 e 9,0. O principal subs

trato para a CKO é a isopenteniladenina e, em me

nor grau, a zeatina, rendendo a reação 3-metil-2

butenal e adenina (Fig. 9.7). Contudo, diferentes ci

tocininas, como a [9R]Z, [9R]iP, [9G]Z, [7G]Z e

[9Ala]Z, também são quebradas pela CKO.lsso indi

ca que modificações do anel purínico não afetam a

atividade da enzima. Por outro lado, modificações da

cadeia lateral, como aquelas encontradas na BAP,

(diH)Z, cinetina e O-glicosilação, produzem Cks re
sistentes à oxidase de citocinina. Além disso, a CKO

parece não atuar sobre nucleotídeos (formas conten

do fósforo) como substrato. Curiosamente, BAP e

cinetina adicionadas aos tecidos vegetais podem ser

quebradas de modo enzimático, sugerindo que exis
tam outras enzimas atuando além da CKO.

--
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Fig. 9.5 Conjugação de citocininas por glicosilação. Os genes ZOG 1 e ZOXl codificam, respectivamente, para síntese
de O-glicosiltransferase e O-xilosiltransferase. Essas enzimas têm especificidade por trans-zeatina (Z) como substrato e
não conseguem conjugar (diH)Z, c-Z ou [9R]Z.Os compostos (OG)Z e (OX)Z representam moléculas de zeatina conju
gadas com glicose (azul) e xilose (vermelho), sendo, portanto, fisiologicamente inativo s.-
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Em tecidos com elevada atividade de oxidase de

citocinina, a (diH)Z costuma ser a principal citoci

nina presente, confirmando ser uma forma mais re

sistente à ação dessa enzima. De forma bem diferen

te, em espécies com baixíssima atividade de CKO

(ex.: rabanete), a N-glicosilação deve ser o principal

mecanismo de inativação de Cks.

Um gene correspondente à oxidase de citocinina
foi isolado em milho. Como existem oxidases de ci

tocininas que são glicoproteínas e outras que não são,

é possível que existam outros tipos de genes codifi

cando essas enzimas. A partir do isolamento do gene

para CKO, foi possível determinar que sua maior

expressão (produção de mRNA correspondente) en

contra-se no grão de milho, o que sugere que a enzi

ma desempenhe um papel importante na defesa con

tra fungos fitopatogênicos que produzem Cks. Outra

possível função para a CKO poderia ser o controle do

ciclo celular através da degradação de Cks. Uma di

minuição do nível de Cks inativaria as proteínas res

ponsáveis pela progressão do ciclo celular, ou seja, as
ciclinas .

Muitos estudos têm mostrado que Cks do tipo

feniluréia, como o thidiazuron (TDZ) e a difeniluréia

(DPU), são fortes inibidores da atividade da CKO.

Análises recentes da cinética da proteína codificada

pelo gene de CKO indicaram que as feniluréias atu

am como inibidores competitivos de Cks para o sítio
ativo da referida enzima.

Uma conseqüência prática e de amplo alcance
decorrente dos estudos do metabolismo de citocini

nas, seria certamente uma melhor compreensão dos

resultados advindos da aplicação desses compostos,

seja em estudos básicos ou em aplicações biotecno-

,
i
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lizada e a resposta será em função da capacidade me
tabólica do tecido em questão. Além disso, algumas
diferenças na atividade exibida pelos vários tipos de
Cks podem ser atribuídas à relativa estabilidade des
ses compostos. Assim, a (diH)Z pode ser mais ativa
que a Z em alguns casos, devido à ação da citocinina
oxidase, a qual limita o nível de Z, mas não o de
(diH)Z. Não obstante, a (diH)Z pode ser inativada

por glicosilação (Tabela 9.1), e, em tecidos com tal

[7G]iP

OH

CH3A
CH - HN

[3G]iP
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Fig. 9.6 Hidrólise de citocininas. A enzima codificada pelo gene zm~p60.1 é capaz de hidrolisar O-glicosídeos de zeatina

e N-glicosídeos de isopenteniladena e zeatina na posição 3, mas não nas posições 7 e 9, estes dois últimos, portanto,

funcionando com possíveis formas de inativação. Os O-glicosídeos e N3-glicosídeos, dada a reversibilidade pela ação

enzimática, podem ser formas de armazenamento. Especula-se que o gene role de Agrobacterium rhizogenes codifique uma

enzima capaz de hidrolisar glicosídeos nas posições N7 e N9.

lógicas. Também um manuseio mais adequado de
certos fatores envolvidos nesse metabolismo permi
tiria aumentar ou reduzir os níveis endógenos,
direcionando~os para propósitos práticos, sem preci
sar recorrer a tratamentos com concentrações estra
nhas à planta com conseqüências gênicos-fisiológi
cas desastrosas, conforme verificado em alguns casos
aplicados. Épreciso ter em conta que a citocinina, ao
ser aplicada a um tecido vegetal, poderá ser metabo~
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MODO DE AÇÃO DAS
CITOCININAS

o modo de ação de qualquer hormônio vegetal

envolve três etapas principais, a saber: a percepção

do sinal; a transdução do sinal percebido; e os alvos

primários da ação hormonal. A primeira delas, ou seja,

a percepção, é realizada através da ligação do hormô

nio a um receptor específico. Receptores, normalmen

te, são proteínas localizadas na membrana celular ou

no citoplasma, as quais se ligam com mensageiros

químicos de forma específica e reversível. De modo

diferente das enzimas, as proteínas que constituem os

receptores não alteram os mensageiros químicos.

Após a ligação, todavia, o receptor pode sofrer mu

dança conformacional, alcançando um estágio ativa

do, o qual, por sua vez, desencadeia uma cascata de

eventos químicos intracelulares que leva a uma res

posta característica. Desse modo, as proteínas recep

toras atuam tanto na detecção quanto na transdução

do sinal. Outras moléculas (mensageiros secundári

os) podem estar envolvidas na transdução do sinal,

amplificando-o. Por fim, o sinal percebido e amplifi
cado deve interferir sobre mecanismos celulares bá

sicos, como a expansão, divisão ou diferenciação, os

as citocininas são transportadas principalmente pelo
xilema sob a forma de ribosídeos.

As citocininas também são encontradas no floe

ma, sobretudo durante a translocação de assimilados

de folhas senescentes (fontes) para as partes jovens

da planta (drenos). Enquanto as formas ribosídicas são

transportadas pelo xilema, o transporte de citocini

nas pelo floema ocorre principalmente sob a forma

de glicosídeos. Uma das funções do acúmulo desses

glicosídeos - inicialmente nos vacúolos de folhas se

nescentes, sendo depois translocados para as gemas

que deverão entrar em dormência, principalmente

durante o inverno - seria suprir as citocininas neces

sárias à retomada de crescimento na primavera. Essa

observação implica reconhecer que um dos primei

ros eventos desencadeadores da quebra de dormên

cia dessas gemas seria a hidrólise das citocininas gli

cosídicas armazenadas, com a conseqüente liberação
das bases livres ativas.

3-Metil-2-butena I

+

Adenina

Transporte

~CH3

HN-CH2 CH3

l~:CJ ;P
N N

H

capacidade, outras citocininas podem ser as mais ati

vas. De modo semelhante, a constatação de que o
thidiazuron é um inibidor da oxidase de citocinina,

aliado ao fato de, provavelmente, não haver um sis

tema enzimático para sua inativação, explica, pelo

menos em parte, a superioridade dessa citocinina na

maioria das aplicações biotecnológicas.

Conforme mencionado anteriormente, o principal

sítio de biossíntese de Cks nas plantas é representa

do pelas raízes. Essa localização sugere que as citoci

ninas podem ser transportadas para a parte área atra
vés do xilema. De fato, a análise da seiva bruta em

várias plantas tem demonstrado a presença destas em

boas quantidades, destacando-se dentre elas a zeatina

ribosídeo. Desse modo, tem-se como noção geral que

§ IC FAD )CAOXAred
FADH2

Fig. 9.7 Degradação de isopenteniladenina (iP) pela oxi
dase de citocinina (CKO), com a participação da flavina
adenina dinucleotídeo (FAO) e de uma outra substância

como aceptores de elétrons (Ao)' a qual poderia ser o co
bre (Cu2+).
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quais são os alvos primários fundamentais e cujo so~

matório de efeitos se traduz na modificação do vege~

tal como um todo. Esses mecanismos possuem espe~

cificidade para cada classe hormonal. A seguir será

discutido o que se conhece, até o momento, para as
citocininas.

Percepção e transdução de sinal

Postula~se, atualmente, que a sinalização de cito~

cininas envolveria o chamado sistema regulatório de

dois componentes (two~component regulatory system),

inicialmente descrito em bactérias. Esse sistema, co~

mum em procariotos, eucariotos simples e plantas,

consiste em uma enzina cinase do tipo histidina (com~

ponente 1) que percebe a entrada do sinal e de um

regulador de resposta (componente 2) que medeia a

saída do sinal. A via de sinalização se inicia quando

a cinase é ativada por citocinina e fosforila seu pró~

prio resíduo de histidina, transferindo esse fosfato, por

fim, para o regulador de resposta (ARR). No caso de

citocininas, existem transferidores de fosfato (AHP)

que agem entre o sensor (receptor) e o regulador de

resposta (Fig. 9.8).

As evidências de que as citocininas possuíam uma

sinalização segundo um sistema de dois componen~

tes surgiram quando se isolou o gene crel e se consta~

tou que ele codificava um receptor do tipo histidina

cinase. Esse gene foi isolado através do estudo do

mutante crel ("cytokinin response 1") de Arabidopsis,

o qual mostrava baixa sensibilidade às Cks. Outra

histidina cinase (CKI 1) envolvida na sinalização de

Cks já havia sido isolada em Arabidopsis. Contudo,

era necessário demonstrar que tais receptores são ca~

·~="'"«'.~="'''-_'='~~~=~'~_~'''==''"~=_~o,,,,,,-,--,,,~=,,_~,,,>;,,",,-=-,=_"''='
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Fig. 9.8 Transdução do sinal de citocininas. A ligação de citocininas ao receptor CREl, localizado na membrana plas~

mática, faz com que este atue como uma histidina cinase, a qual inicia uma série de fosforilações que irão desencadear a

ativação de reguladores de respostas (ARRs). A primeira dessas fosforilações é a transferência de um fósforo do amino

ácido histidina (H) para um resíduo de glutamato (D) no próprio receptor (autofosforilação). Após isso, o fósforo é pas

sado para as proteínas de fosfotransferência de histidina (AHP), as quais, por sua vez, fosforilam as proteínas ARR do

tipo B (ARRl, 2, 10). As proteínas ARR do tipo B são fatores de transcrição que, quando ativados por fosforilação, se

ligam ao DNA e promovem a ativação de genes ARR do tipo A (ARR4, 5, 6,7). A ativação de reguladores de resposta

do tipo A pode desencadear a ação de ciclinas, tais como cdc2 e cycd3, o que explicaria um dos principais papéis das

citocininas, ou seja, a regulação do ciclo celular.
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pazes de se ligar à citocinina e desencadear uma res

posta hormonal. Isso foi conseguido de modo elegante

por Inoue et al. (2001), trabalhando com um mutan

te de levedura que não possuía um receptor do tipo

histidina cinase. Essa mutação é letal nas leveduras,

mas a letalidade era suprimida quando as leveduras

passaram a expressar o gene responsável pela respos

ta às citocininas (cre1) na presença de citocininas

advindas do meio de cultura. Desse modo, a comple

mentação de leveduras mutantes através da transfor

mação com o gene cre 1, além de confirmar que sua

proteína correspondente é um receptor de Cks, aca
bou mostrando-se também como um ótimo ensaio

para saber quais seriam as formas de Cks realmente
ativas. Fazendo isso, Inoue et al. (2001) constataram

que o thidiazuron age como citocinina verdadeira e
não somente como um inibidor da enzima oxidase de

citocinina, conforme anteriormente proposto. Além

disso, nesse sistema, a trans-zeatina mostrou-se ativa,

mas o isômero eis não (Fig. 9.9). Esses resultados con

firmam predições anteriores segundo as quais a mo

delagem espacial do receptor de citocininas sugeria

que tanto Cks do tipo adenina quanto uréia têm con

formações capazes de se ligar à mesma proteína recep

tora. É interessante notar que os receptores conheci

dos de etileno (etr 1 em Arabidopsis e N ever ripe em

tomateiro) também são cinases do tipo histidina.

Além de crei, a proteína codificada pelo gene ckil

parece ser um receptor de Cks, o qual teria uma re

gulação diferente de cre1. Como pode ser observado,

há uma redundância em receptores e reguladores de

resposta, e isso explica a dificuldade em isolar mutan

tes baseados em triagem de fenótipos sem resposta a
citocininas.

Embora o mutante cre 1 tenha um desenvolvimen

to normal dos caules formados na germinação de se

mentes, ele falha em formar gemas em cultura de calos

in vitro. Isso sugere que a proteína CRE1 funcional é

um receptor presente em calos e que outros recepto

res que agem na planta como um todo, não agem em

calos. Além de se expressar em calos, a análise de

expressão do gene cre 1 indica que ele é predominan

temente expresso nas raízes (Inoue et al., 2001). A

expressão predominante de cre1 em raízes parece

corroborar a descoberta de que o mutante creI é

DMSO

trans-zeatina

cis-zeatina

iP

BA

Thidiazuron

AIA

ABA

Fig. 9.9 Expressão do gene que codifica um receptor de

citocinina (CREI) em levedura mutante deficiente em

receptores do tipo histidina quinase. Esse tipo de mutação

é letal, mas a introdução do gene cre 1, o qual codifica um

receptor do tipo histidina quinase, possibilitou a sobrevi

vência das leveduras (representada pelo sinal "+"), desde

que fossem cultivadas em meio contendo citocininas ati
vas. Ao se adicionar formas inativas de citocininas (eis

zeatina); outras classes hormonais (AIA, ABA e AG3) ou

somente o solvente (DMSO) utilizado para solubilizar os

hormônios, as leveduras morreram (indicado pelo sinal

"_"). (Modificado de Inoue et aI., 2001.)

alélico à mutação "wooden leg" (wol), a qual causa
defeito na divisão celular e desenvolvimento de te

cido vascular de raiz.

Alguns reguladores de resposta (ARRs) envolvi

dos na sinalização de Cks (Fig. 9.8) já tiveram seus

genes correspondentes isolados. Os reguladores de

reposta do tipo B (ARR1, 2,10) são fatores de trans

crição ativados por citocininas. Esses fatores de trans

crição, por sua vez, ativam a transcrição de genes de

reguladores de resposta do tipo A (ARR4, 5, 6, 7).

Como conseqüência, a região promotora dos genes de

reguladores de resposta do tipo A respondem direta
mente às Cks. Tomando vantagem dessa caracterís-
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tica, Hwang & Sheen (2001) fundiram o promotor

de ARR6 com o gene repórter da luciferase de

vagalume (luc), responsável pela síntese da luciferase,

a substância luminosa desse inseto, e fizeram a expres

são transiente em protoplastos de Arabidopsis. Utili

zando tal sistema, ficou demonstrado que apenas ba

ses livres (BA, iP e Z) ativaram o promotor de ARR6

e, conseqüentemente, provocaram a atividade da en

zima luciferase detectada pela luninescência. De

modo contrário, a forma ribosídica, [9R]Z, mostrou

se inativa (Fig. 9.10). Tal constatação sugere, forte

mente, que mesmo as formas ribosídicas de citocini

nas não são ativas per se, sendo preciso a perda da

ribose para ativá-las. Como discutido anteriormen
te, as formas ribosídicas são consideradas formas de

transporte e, apesar de serem transportadas em célu

las mortas (xilema), parece ser importante para a

planta que elas estejam inativadas.
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Fig. 9.10 Ensaio de expressão transiente em protoplasto
de Arabidopsis contendo o promotor de um gene induzido
por citocininas (ARR6) ligado ao gene repórter da 13

glucuronidase (gus) ou luciferase (luc). Notar que somen
te bases livres (BA, iP e Z) mostraram atividade nesse

bioensaio, sugerindo que mesmo as formas ribosídicas,
como [9R]Z, não são citocininas realmente ativas. (Modi
ficado de Hwang & Sheen, 2001.)
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Alvos primários das citocininas

DIVISÃO CELULAR

Como o próprio nome indica, um dos principais

eventos controlados pelas citocininas é a citocinese

ou divisão celular. Hoje, sabe-se que as citocininas

atuam em etapas específicas do ciclo celular, regulan

do a atividade de ciclinas, as quais são proteínas que

controlam a divisão celular. O gene cycd3 codifica

uma ciclina envolvida na passagem da fase G 1 para a

fase de síntese de DNA (S) do ciclo celular. Um fato

interessante é que tecidos expressando cycd3

constitutivamente, isto é, tecidos de plantas transgê

nicas com superexpressão de cycd3 em todas as célu

las, não dependem de Cks exógenas para formar ca
los esverdeados in vitro (Riou-Khamlichi et al., 1999).

Desse modo, cycd3 parece ser um dos genes primári

os induzidos por Cks. Outro gene primariamente in

duzido por Cks é o cdc2, uma cinase envolvida na

transição da fase na qual os núcleos já sofreram du

plicação do DNA (fase G2) para a entrada na mitose

(M) propriamente dita. No caso da ciclina codifica

da pelo gene cdc2, já foi evidenciado que o hormô

nio auxina é necessário para síntese dessa proteína e

que as citocininas são necessárias para sua ativação

através de desfosforilação (Zhang et al., 1996).

DIFERENCIAÇÃO CELULAR
Além da divisão celular, as citocininas estão inti

mamente ligadas à diferenciação das células, sobre

tudo no processo de formação de gemas caulinares.

Para esse tipo de ação, possíveis candidatos seriam

genes regulatórios, principalmente aqueles que pos

suem domínio homeótico, * como knottedl (knl) e

shootmeristemless (stm). Evidências para isso são o fato

de plantas transgênicas expressando o gene ipt e knl

possuírem fenótipos semelhantes. Tanto plantas

transgênicas de Arabidopsis superexpressando ipt

*Domínio homeótico (homeobox) é uma característica de genes

envolvidos em mutações homeóticas, ou seja, mutações que pro

vocam a transformação de um órgão em outro. O primeiro gene

homeótico descoberto foi antennapedia, que provoca a formação

de pernas no local onde deveriam formar-se antenas na mosca

Drosophila .
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quanto o mutante ampl, o qual possui níveis eleva
dos de citocininas, mostraram um aumento na expres

são dos genes knatl (um homólogo de knottedl ) e stm

(Rupp et al., 1999). Essasplantas também apresenta
ram folhas serrilhadas parecidas com aquelas de plan
tas superexpressando knatl. Desse modo, os autores
propuseram que as Cks estão a montante (up stream)

desses genes homeóticos, o que significa dizer que as
citocininas podem induzir sua expressão. Contudo,
plantas transgênicas superexpressando o gene knotted

possuem níveis elevados de citocininas (Hewelt et al.,

2000), sugerindo que as citocininas também poderiam
vir a jusante (doum stream) da expressão dessesgenes.
Uma explicação para isso seria admitir que o efeito
de knotted na produção de citocininas é indireto, atra
vés do estímulo à formação de tecidos meristemáticos,
os quais são fontes de citocininas.

ESTABELECIMENTO DE DRENOS
Para que gemas sejam formadas, é necessário tam

bém que haja um aporte de nutrientes, pois os novos
brotos funcionam como drenos. Coincidentemente,
as citocininas também estão envolvidas no estabele-

cimento de drenos (Fig. 9.11), atuando de modo di
reto em, pelo menos, duas proteínas (invertase e
transportador de hexoses), as quais são necessárias
para o descarregamento apoplástico do floema. A
enzima invertas e diminui o potencial químico da
sacarose na região do descarregamento, favorecendo
uma chegada contínua desse nutriente. Ao mesmo
tempo, o transportador de hexose é necessário para
que os açúcares entrem nas células do dreno.

RETARDAMENTO DA SENESCÊNCIA
FOLIAR

O processo de envelhecimento de uma folha é
acelerado quando esta é destacada da planta e man
tida sobcondiçães que minimizem o murchamento.
Da mesma forma que ocorre nas folhas ligadas à plan
ta, tem início então o aparecimento dos sinais incon
fundíveis de senescência, como o surgimento e a pro
gressão crescente do amarelecimento característico,
processo esse resultante da degradação da clorofila.
Ao mesmo tempo em que isso ocorre, no nível tissu
lar tem início uma rápida e acentuada diminuição dos
teores de proteínas e RNAs, a despeito das quantida-

ELEMENTO DE
TUBO CRIVADO

CITOCININA

SAC /

!INVERTASE

FRUTOSE

GLI:OSE~"

Fig. 9.11 Esquema representativo dos efeitos da citocinina no estabelecimento de drenos, por meio da ação sobre a enzima

invertase e um transportador de hexose. A invertase diminui o potencial químico da sacarose na região do descarrega

mento, favorecendo uma chegada contínua desse nutriente. Ao mesmo tempo, o transportador de hexose é necessário

para que os açúcares entrem nas células do dreno. SAC, sacarosej TP, transportador. (Modificado de Roitsch & Ehneb,
2000.)
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senescência, mantendo prolongadamente a coloração

verde típica desses órgãos. Todavia, em certo momen

to, o que mais despertou a atenção dos pesquisadores

foi a constatação de que, quando a citocinina era

aplicada em pequenas áreas do limbo, apenas estas se

mantinham verdes, enquanto, em todo o restante da

folha, tinha continuidade o processo de senescência

(Fig. 9.13). Estava, portanto, comprovado que, no

caso das folhas enraizadas, o "fator" produzido pelas

raízes era uma citocinina endógena que era transpor

tada até o limbo. Estudos viriam também a indicar que

as citocininas causavam uma rápida aceleração das

taxas de síntese de RNAs e proteínas após cerca de

70 horas da aplicação.

Além da estimulação da síntese de proteína e de

RNAs, o retardamento da senescência foliar pela

aplicação de citocininas envolve também a mobili

zação de metabólitos no interior desse órgão. Quan

do gotas de uma solução de citocinina eram deposi
tadas em áreas definidas do limbo foliar de tabaco em

início de senescência e, simultaneamente, aminoá

cidos radioativos eram aplicados em outras áreas da

folha, estas distantes das primeiras, ocorria uma acu

mulação do material radioativo justamente nos pon
tos tratados com o hormônio, indicando, nitidamen-
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des presentes de açúcares. A degradação das proteí
nas leva a um acúmulo de aminoácidos e amidas no

interior da folha, já que estas não podem ser trans

portadas conforme ocorre nas folhas presas à planta.

Tal constatação levou à interpretação inexorável de

que a diminuição na síntese protéica não pode ser

atribuída à falta de matéria-prima, ou seja, de ami

noácidos. De fato, por meio de aminoácidos radiati

vamente marcados, já se sabia da ocorrência de uma

acentuada redução na síntese protéica em folhas des

tacadas, em processo de envelhecimento.

Pelo menos desde 1964, sabia-se que a taxa eleva

da da degradação protéica, em folhas destacadas e com

seus pedolos mergulhados em água, era fortemente

inibida quanto raízes adventícias se formavam na base

destes, além do que a longevidade foliar era aumen

tada de forma proeminente (Fig. 9.12). Estava assim

demonstrada uma relação entre o retardamento do

envelhecimento da folha e a presença de raízes cres

cendo ativamente; postulou-se, na ocasião, que as

raízes deveriam produzir algum "fator" necessário à

manutenção da síntese protéica no limbo foliar e ao
retardamento do envelhecimento.

Descobriu-se, mais tarde, que a aplicação de

cinetina sobre folhas destacadas também prevenia a

Fig. 9.12 Capacidade de síntese de proteína em folhas destacadas de tabaco, medida antes e depois da formação de raízes

adventícias através do uso de metionina marcada (SJ5). (Modificado de von B. Parthier, Flora]ena, 154:230, 1984.)

•
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Fig. 9.13 Efeito da inibição localizada da senescência de

tabaco de folhas tratadas com uma solução de citocinina.

te, que as áreas tratadas com o hormônio passavam a

funcionar como uma espécie de "centros de atração"

das moléculas de aminoácidos. Há evidências expe~

rimentais de que esse efeito "atrativo" estabelecido

pela citocinina aplicada não estaria necessariamente

relacionado com a síntese de proteína, visto que ou~

tras substâncias, não envolvidas nesse processo bios~
sintético, também eram translocadas, acumulando~se
na área tratada com a citocinina.

FOTOMORFOGÊNESE
Outro evento marcante controlado pelas citocini~

nas é a fotomorfogênese, o que sugere que o fotorre~

ceptor envolvido nesse processo, o fitocromo, tam~

bém seja um alvo primário dessa classe hormonal.

Recentemente, constatou~se que um dos reguladores

de resposta da via de sinalização das citocininas,

ARR4, impediria a reversão da forma ativa do

fitocromo B (PhyB), ou seja, a forma que absorve luz

na faixa do vermelho extremo, para a forma inativa,

a qual absorve luz na faixa do vermelho. Desse modo,

pode~se dizer que as citocininas mantêm PhyB na

forma ativa e pode ser que alguns dos efeitos das Cks,

sobretudo no desestiolamento (inibição do cresci~

mento no escuro) e diferenciação de cloroplastos,
sejam mediados pelo fitocromo B (Fankhauser, 2002).

O somatório da ação das citocininas no nível ce~

lular, sobretudo nos processos de divisão e diferenci~

ação celular, contribui para os chamados efeitos das

citocininas na planta como um todo, os quais serão
discutidos a seguir.

EFEITOS DAS CITOCININAS

Um aspecto importante relacionado ao efeito dos

hormônios vegetais é o fato de que uma única classe

hormonal pode influenciar eventos fisiológicos de

diversas naturezas. Nem poderia ser diferente, se con

siderada a existência apenas de cinco classes hormo

nais principais e o número elevado de eventos bio

químico-fisiológicos conhecidos controlados pelos
fitormônios. Conforme visto anteriormente, as cito~

cininas influenciam a divisão e diferenciação celular,

o estabelecimento de drenos e a diferenciação de clo

roplastos, podendo esses efeitos ser atribuídos, respec~

tivamente, à ação das citocininas de modo imediato

sobre as ciclinas, genes homeóticos, invertases e

fitocromos. Além disso, outros importantíssimos efei~

tos das citocininas poderiam ainda ser mencionados,

como a germinação de sementes, a formação de ge~

mas caulinares, o desestiolamento, a quebra da domi~

nância apical, a inibição da senescência e a intera~

ção planta-patógeno. Conforme será visto adiante,

alguns trabalhos têm associado ainda as Cks com a

indução floral. Contudo, como a floração envolve

processos dependentes de divisão celular, estabeleci~

mento de drenos etc., os quais são induzidos por ci~

tocininas, é muito provável que estas desempenhem

um papel indireto, não sendo o hormônio indutor

desse processo propriamente dito. * Um fato curioso

é que, em Mercuralis annua, uma Euphorbiaceae

dióica, a t~zeatina é abundante em plantas femininas,

enquanto o iP é predominante nas plantas masculi~

nas (Durand & Durand, 1991). Tratamento de plan~

tas masculinas com t~zeatina resultou na formação de

flores femininas, mostrando assim um efeito do tipo

de citocinina na determinação sexual dessa espécie.

Embora as citocininas possuam efeitos aparente~

mente diversos e desconexos, alguns deles, como a

formação de gemas caulinares, por exemplo, podem

estar integrados de forma razoavelmente coerente,

conforme se procura evidenciar na Fig. 9.14.

*Muitos autores têm buscado o chamado "florígeno", ou seja, o

hormônio indutor da floração. Contudo, o mais provável é que a

indução de flores seja um processo controlado por balanços en

tre mais de uma classe hormonal, assim como ocorre na indução

de caules e raízes (Skoog & Miller, 1957), o qual será discutido

adiante neste capítulo.
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Formação de gemas
caulínares

--

--
rKNOTTEO-=:ir Ciclinas -----~ Divisão celular

I' : invertases • Esiabelecimenio de drenosPhyB ~ Formação de cloroplastos

Fig. 9.14 Integração presumível de alguns dos diversos efeitos das citocininas. A atuação das citocininas em alvos pri
mários, como os genes homeóticos (knotted), ciclinas, invertases e fitocromo, provocaria efeitos imediatos na diferenci
ação, divisão celular etc., os quais, por sua vez e de modo conjunto, promoveriam efeitos secundários e macroscópicos,
como a formação de gemas caulinares.

Um outro fato relevante da ação hormonal é que,

além de uma classe hormonal poder influenciar dife

rentes processos fisiológicos, a recíproca também é

verdadeira, ou seja, um mesmo processo fisiológico

pode ser influenciado por diferentes classes hormo

nais. Desse modo, antes de se discutir outros efeitos

das citocininas, será considerada, brevemente, a in

teração desses hormônios com outras classes hormo
nais.

lnteração com outras classes
hormonais

Dentre os fitormônios, a auxina é, de longe, a classe
hormonal com maior interface com as citocininas.

Trabalhos clássicos, realizados no laboratório do Dr.

Folke Skoog, viriam a revelar, ainda nos anos 50, que

tanto a auxina quanto a citocinina são necessárias

para estimular a divisão de células maduras, ou seja,

a retomada desse processo em células que não mais

se dividiriam (Das et al., 1956) . Todavia, apesar de a

auxina atuar em sinergismo com a citocinina para

estimular a divisão celular, essas classes hormonais

atuam antagonisticamente no controle da iniciação

de ramos e raízes em cultura de tecido (Skoog &
Miller, 1957), bem como no estabelecimento da do

minância apical. Cultivando medula de tabaco em

meios de cultura onde se adicionaram diferentes pro

porções de auxina e citocinina, Skoog & Miller

(1957) estabeleceram que balanços hormonais com

elevada proporção de citocinina favoreceram a dife

renciação de gemas caulinares e que, de modo inver

so, elevada proporção relativa de auxina induziu a

diferenciação de raízes nos tecidos parenquimáticos

da medula (Fig. 9.15). No caso de balanços hormo
nais intermediários, houve o favorecimento da divi

são e expansão celular, formando um tecido denomi

nado calo, sem que houvesse a indução de diferenci

ação de ramos ou raízes (Fig. 9.15). Esses resultados

evidenciaram, pela primeira vez, que não há propria

mente uma classe hormonal responsável pela forma

ção de cada tipo de órgão, e sim um controle da for

mação destes através das proporções relativas entre
diferentes classes hormonais.

Pouco se conhece, até o momento, sobre os meca

nismos moleculares da interação auxina-citocinina.

Acredita-se que um dos possíveis pontos de interação

poderia ser encontrado no próprio metabolismo de
ambos os hormônios, e uma dessas classes hormonais
influenciaria a atividade de enzimas envolvidas na bi

ossíntese ou inativação da outra. Embora as evidênci

as diretas para tal mecanismo ainda sejam incipientes,

resultados interessantes foram obtidos em experimen

tos com plantas transgênicas. Verificou-se que plan

tas transgênicas de tabaco superexpressando o gene ipt

para biossíntese de citocinina costumam ser menos

sensíveis à aplicação de auxina (Li et al., 1994), en

quanto, de modo inverso, aquelas superexpressando o



268 Citocininas

•
.~~
~

~

,-
...-

.-

AUXINA

Uma das principais características do desenvolvi

mento das plantas superiores, e que as distingue dos
animais, é o fato de esse desenvolvimento ocorrer

predominantemente num estágio pós-embrionário,

Balanço auxinalcitocinina e o
desenvolvimento vegetal

na inibição do alongamento caulinar. Por outro lado,
essas duas classes hormonais são consideradas

antagonísticas quanto ao efeito na senescência, sen
do as citocininas um forte inibidor e o etileno um

eficiente promotor desse importante evento fisioló

gico (ver Capo 12, Etileno).
Além da auxina e do etileno, o ácido abscísico

(ABA) também pode interagir com as citocininas,

nesse caso de forma indireta. Deve-se considerar que,

como o transporte das citocininas produzidas nas raí

zes para os caules é dependente da taxa transpiratória

(via xilema), o ABA pode influenciar os níveis de ci

tocininas na parte aérea, já que é um dos principais

reguladores do fechamento estomático. A ocorrência de

uma interação mais direta entre essas duas classes hor

monais é sugerida pelo fato de o ABA ser um inibidor

de regiões de replicação de DNA durante a mitose, ten

do as citocininas justamente um efeito contrário.

11CITOCININA

gene para inativação de citocininas (zoxl) mostraram

se mais sensíveis à auxina (Wemer et aL., 2001).

É de amplo conhecimento que tanto as auxinas

quanto as citocininas, quando aplicadas em concen

trações supra-ótimas, apresentam efeito marcante na

inibição do crescimento de órgãos vegetais. Em am

bos os casos, boa parte desse efeito inibitório é medi

ada pela indução da produção de etileno desencade

ada pela enzima sintase do ACC (ver Capo 12, Etile

no). No caso específico das citocininas, essa parece

ser uma das principais causas da forte inibição pro

vocada por essa classe hormonal sobre o alongamen

to radicular. Desse modo, em raízes de Arabidopsis, o

efeito de tratamentos com benziladenina (BA) é re

vertido pela aplicação de aminoetoxivinil glicina

(A VG) e íons Ag+ (Cary et al., 1995), os quais são

inibidores da biossíntese e da ação de etileno, respec

tivamente. Contudo, nem todo o efeito do BA pode

ser atribuído ao estímulo na produção de etileno, pois

a aplicação de BA pode inibir mais o alongamento

radicular do que a simples aplicação de etileno, em

concentrações nas quais ambos os tratamentos indu

zem a mesma quantidade de etileno endógeno, além

do que o BA não muda a sensibilidade ao etileno. À
luz desses resultados, poder-se-ia dizer que citocini

nas e etileno agem de modo sinergístico ou aditivo

Fig. 9.15 lnteração entre auxina e citocinina na indução de raízes (1), calos (2) e caules (3), segundo o modelo proposto

por Skoog & Miller (1957). Cada retângulo representa um explante com um balanço auxina/citocinina endógeno espe

cífico, o qual costuma ser o reflexo das quantidades de hormônios adicionados ao meio de cultivo.



ou seja, a maior parte do desenvolvimento ontoge
nético se dá ao longo da vida da planta, com a for
mação contínua e repetitiva de órgãos, como ramos,
raízes, folhas, flores e frutos. A organogênese conti
nuada das plantas é o resultado da manutenção, mes
mo na fase adulta, de tecidos embrionários denomi

nados meristemas caulinar e radicular. Pouco depois
da descoberta da auxina (1934) e das citocininas

(1955), foi postulado que essas duas classes hormo
nais, agindo conjuntamente, controlariam o desen
volvimento vegetal atuando diretamente na defini
ção dos meristemas e, portanto, no tipo de órgão 
caule ou raiz- a ser formado (Skoog & Miller, 1957).
Ao contrário das auxinas, normalmente associadas à

indução de raízes, um balanço auxinajcitocinina fa-
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vorável às citocininas induz a formação de gemas
caulinares tanto in vitro quanto ex vitro. A propósito,

com relação ao efeito morfogenético desse balanço,
é mister enfatizar que, sob condições normais, a con
centração absoluta da citocinina, imprescindível à
formação das gemas, não precisa ser necessariamen
te superior ao da auxina. Existem consideráveis evi
dências de que esse efeito diferencial de auxinas e
citocininas na indução de caules e raízes é importan
te para o desenvolvimento integrado do vegetal.
Desse modo, as citocininas produzidas nas raízes po
dem induzir a formação de ramos, cujos ápices são
centros produtores de auxina, a qual, por sua vez, é
necessária à formação de mais raízes (Fig. 9.16). Isso
posto, não seria exagero dizer que a arquitetura final
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Fig. 9.16 Crescimento integrado entre caules e raízes promovido pelos mecanismos de produção, transporte e efeito das

citocininas (Cks) e auxina (AIA). As Cks produzidas nos ápices radiculares e transportadas pelo xilema induzem a for

mação de ramos. Os novos ramos são fontes de AIA que, por sua vez, estimulam a produção de novas raízes. Na foto ao

lado, podemos observar uma raiz de Lycopersicon hirsutum, a qual formou gemas caulinares quando a parte aérea foi remo

vida. Note que os novos ramos se formaram após o estabelecimento de um dreno (intumescimento) na raiz.
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da planta depende, em boa parte, da interação entre

os sistemas caulinares e radiculares, e que a interação

entre a citocinina e auxina ocupa uma posição des,

tacada nesse processo. O crescimento integrado e

equilibrado entre caules e raízes é de imensa impor'

tância, pois esses órgãos possuem funções comple,

mentares na sobrevivência do vegetal.

Embora as primeiras evidências de que o balanço
auxina/citocinina controlava o desenvolvimento

vegetal tenham surgido a partir de estudos com hor,

mônios exógenos, ou seja, aplicados a tecido medu,

lar de caule de tabaco (Skoog & Miller, 1957), de

modo geral a correta interpretação desse tipo de abor,

dagem experimental ou prática sofre uma série de li,
mitações. Algumas dessas limitações são a falta de

conhecimento quanto à capacidade de absorção,

transporte e inativação pelo tecido no qual o hormô,

nio foi aplicado, além das alterações que o hormônio

exógeno pode provocar no nível hormonal endóge,

no. Atualmente, duas abordagens têm sido emprega,

das para sobrepor essas limitações. Uma delas é a

dosagem do conteúdo hormonal endógeno nos teci,

dos (Peres et alo, 1997) e a outra é através do uso de

plantas transgênicas nas quais se introduzem genes

que alteram o metabolismo ou a sensibilidade hormo,

nal. Como os hormônios vegetais são mensageiros

químicos presentes em concentrações muito reduzi,

das nos tecidos (usualmente 10-9 moles/g de tecido

fresco), sua quantificação torna, se dependente do
domínio de técnicas analíticas muito sensíveis como

a cromatografia do tipo HPLC (High Performance

Liquid Chromatography) e o uso de anticorpos em en,

saio do tipo ELISA (Enzyme Linked Immuno Sorbent

Assay), além de espectrometria de massas (MS)

acoplada à cromatografia gasosa (GC) ou ao HPLG

A despeito de os estudos utilizando determinação

do conteúdo hormonal endógeno terem permitido um

avanço substancial, deve,se considerar que também

eles estão sujeitos a limitações. Uma dessas limitações

é não se saber se o hormônio quantificado encontra,

va,se ativo ou inativo. Outra limitação é a perda de

informação quanto à compartimentarização interna

(celular e tissular), já que, mesmo se utilizadas amos,

tras muito pequenas de tecidos (mg), compartimen'

tos heterogêneos são misturados durante os proces,

sos de extração. Desse modo, citocininas inativas

presentes nos vacúolos dos tecidos dosados podem
estar sendo contabilizadas como ativas. Por sua vez,

os estudos envolvendo produção de plantas transgê

nicas requerem que os genes a serem introduzidos

estejam previamente isolados e donados em vetores

de transformação (plasmídeos multiplicados em Es

cherichia coli e/ou Agrobacterium). Além disso, siste

mas para introdução desses genes nas plantas neces

sitam ser otimizados. A seguir, serão apresentados

alguns exemplos de plantas transgênicas nas quais se

introduziram genes que alteram a sensibilidade ou o

metabolismo de citocininas e suas conseqüências so

bre o desenvolvimento do vegetal.

As primeiras plantas transgênicas com alterações

no balanço auxina/citocinina foram resultantes da

introdução do gene ipt de Agrobacterium tumefaciens.

Esse gene foi introduzido utilizando,se diferentes pro,

motores (seqüência responsável pela indução da

transcrição do gene em estudo), o que causou certa

variação no fenótipo de cada tipo de transgênico. As
características mais comumente encontradas em tais

plantas foram a inibição da formação de raízes e a

perda de dominância apical, devido ao desenvolvi

mento de gemas caulinares axilares. A não, formação

de raízes em plantas transgênicas expressando o gene

ipt, sobretudo naquelas onde esse gene foi ligado a um

promotor forte (358 de CaMV), obrigava a enxertia

das plantas transgênicas sobre plantas normais, visan,

do a sobrevivência das primeiras. Em outros estudos,

o gene ipt foi fundido com promotores induzidos para

que as citocininas passassem a ser produzidas somen

te quando se desse um estímulo. Nesses estudos, plan

tas transgênicas crescendo sem ter o estímulo para

expressão de ipt apresentaram fenótipo normal, não

necessitando mais ser enxertadas para que tivessem

um sistema radicular. Um desses promotores, o qual

é induzido por choque térmico, ou heat shock (HS),

foi utilizado para produzir plantas transgênicas de

Arabidopsis. Nessas plantas expressando o gene HS,

ipt, a aplicação de choques térmicos (exposição a

40°C por 1 hora, todos os dias) induziu alterações

fenotípicas (ex.: perda da dominância apical) não

apresentadas por um único tratamento prolongado.

Esses resultados sugerem que, em alguns efeitos fisio,

•



lógicos, as Cks agem como um reostato, * regulando

a intensidade de um sinal, e não como um interrup

tor do tipo liga/desliga (Rupp et al., 1999). Resulta

dos sugestivos também foram encontrados quando o

gene ipt foi levado a se manifestar apenas em deter

minadas partes de plantas transgênicas de tabaco

(Estruch et al., 1991). Em tecidos nos quais se verifi

cou essa ocorrência, como foi o caso das folhas, hou

ve acumulação local e restrita de citocininas, o que

culminou na formação de gemas caulinares em pon

tos diferentes na própria lâmina faliar. Esse fenôme

no, conhecido como epifilia, ocorre naturalmente em

folhas de fortuna (Bryophilum) e Kalanchoe. Curiosa

mente, quando a acumulação de citocininas ocorreu

na planta como um todo, não houve ocorrência de

epifilia. A constatação de que o acúmulo transitório

de Cks não tem o mesmo efeito que o acúmulo cons

tante, e de que há diferenças também quanto à acu

mulação local ou na planta como um todo, sugere que

a ação hormonal, sobretudo o efeito do balanço

auxina/citocinina no desenvolvimento, depende do

estabelecimento de gradientes espaciais e temporais.

Os principais responsáveis pelo estabelecimento des

ses gradientes seriam as peculiaridades da síntese e

transporte, além das enzimas de inativação de cito

cininas, discutidas no início deste capítulo.

Os primeiros genes responsáveis pela inativação de
citocininas foram isolados em 1999 (Houba-Hérin et

aI., 1999; Martin et aI., 1999a; 1999b), possibilitan

do a alteração do conteúdo endógeno de citocininas

de um modo inverso ao que já havia sido feito utili

zando-se o gene ipt. Nesse sentido, tabaco transgênico

superexpressando o gene para a oxidase de citocinina

mostrou, pela primeira vez, o fenótipo de plantas com
níveis reduzidos de Cks. Esse ineditismo se deve ao

fato de que, de modo diferente de outros hormônios,

não existem compostos químicos que possam ser uti

lizados como inibidores efetivos da biossíntese ou ação

de Cks. As referidas plantas mostraram-se anãs como

*0 reostato é, basicamente, uma resistência de valor variável

entre dois limites utilizada para controlar a intensidade de uma
corrente elétrica. Exemplos de reostatos são os botões de volume
dos rádios e aparelhos de TV antigos.
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conseqüência de um retardamento grave do desenvol

vimento dos ramos, incluindo a presença de entre

nós curtos, folhas lanceoladas e epinásticas e redução

da dominância apical (este último item será aborda

do mais adiante, neste mesmo capítulo). Em contras

te, o crescimento do sistema radicular foi aumenta

do, e o número de raízes laterais e adventícias tam

bém aumentou, o alongamento das raízes primárias

foi mais rápido e primórdios de raízes laterais foram

notados próximo do ápice radicular (Wemer et al.,

2001). Uma outra maneira de diminuir o conteúdo

endógeno de citocininas seria através da superexpres

são de genes para as enzimas que conjugam citocini

nas ativas. Isso foi demonstrado com plantas trans

gênicas de tabaco superexpressando o gene zogl, as

quais formaram raízes aéreas nos caules durante as

primeiras duas semanas, crescendo sob alta umidade.

Além disso, essas plantas também apresentaram re

duzida dominância apical e entre nós curtos (Mok et

al., 2000).

Uma característica que chama a atenção em todos

os exemplos de plantas transgênicas com alterações

no conteúdo de citocininas e, conseqüentemente, no

balanço auxina/citocinina é o fato de tanto plantas

transgênicas com excesso (Medford et aI., 1989; Rupp

et alo, 1999) quanto com falta (Mok et al., 2000;

Wemer et aI., 2001) de Cks apresentarem diminui

ção da dominância apical. A interpretação correta de

tais resultados exige um exame mais detalhado do

processo de dominância apical.

No processo de dominância apical típico, o ápice
em crescimento de um caule inibe o crescimento das

gemas laterais na mesma planta. A explicação mais

difundida para a dominância apical é a hipótese da

inibição pela auxina, segundo a qual esse hormônio,

produzido no ápice, mover-se-ia basipetamente (do

alto para baixo) para as gemas laterais e inibiria seu

crescimento. Uma das evidências para essa hipótese

é a demonstração de que a perda da dominância api

cal promovida pela decapitação do ápice (supressão

da síntese de auxina) é recuperada pelo tratamento

da planta decapitada com auxina. Contudo, essa ex

plicação não contempla a constatação de que o efei

to inibitório da auxina vinda do ápice, ou quando

aplicada, pode ser revertido pela aplicação de citoci-



272 Citocininas

ninas diretamente sobre as gemas laterais. Isso suge~

re que a dominância apical é uma típica resposta ao

balanço auxina/citocinina, assim como outros proces~

sos do desenvolvimento vegetal. Desse modo, um

melhor entendimento da dominância apical ocorreu

quando se constatou que, em plantas intactas, as ci~
tocininas vindas das raízes tendem a se acumular nos

ápices produtores de auxina, promovendo um balan~

ço auxina/citocinina favorável ao seu desenvolvimen~

to. Com a remoção do ápice caulinar, as citocininas

passam a se acumular nas gemas laterais, promoven~

do seu desenvolvimento. Há suspeitas de que a pró~

pria auxina produzida no ápice caulinar controle o

conteúdo de citocininas que chegam até as gemas

axilares. Em plantas intactas crescendo ativamente,

o acúmulo de auxina e citocininas na gema apical

poderia levar ao seu desenvolvimento simplesmente

promovendo divisão e expansão celular, além do es~

tabele cimento de um dreno nessa região em detri~

mento das gemas laterais. Tanto a retirada do ápice

quanto a aplicação de citocininas nas gemas laterais

deslocariam o dreno e a dominância seria quebrada.

De igual modo, a aplicação de auxina na ponta de

plantas decapitadas manteria o dreno e a dominân~

cia. Por esse mecanismo, vemos que a dominância

apical depende da formação de gradientes internos de

auxina e citocininas para que os drenos sejam esta~

belecidos. A ausência desses gradientes em plantas

transgênicas, devido à expressão continuada dos ge~

nes de biossíntese ou inativação de citocininas na

planta como um todo, explicaria a reduzida dominân~

cia apical verificada tanto em plantas com níveis ele~

vados quanto com níveis baixos desse hormônio.

Citocininas na interação entre os
vegetais e o ambiente

Conforme visto no item anterior, a citocinina, ou,

mais precisamente, o balanço auxina/citocinina, é

essencial para o desenvolvimento pós~embrionário

dos vegetais. Esse tipo de desenvolvimento, envol~

vendo a formação de órgãos ao longo de todo o ciclo

de vida, por si só já constitui uma resposta às varia~

ções do ambiente. Dessa forma, os vegetais, embora

sejam organismos sésseis, podem interagir com o

ambiente através da indução ou repressão dos proces~

sos que levam à formação de novos tecidos e órgãos,

de modo a garantir sua sobrevivência e reprodução.
As citocininas estão envolvidas intensamente na res~

posta das plantas a, pelo menos, quatro estímulos

externos: luz, temperatura, nutrientes e interação com

outros organismos.

LUZ
Com relação à luz, são conhecidos os efeitos das

citocininas na diferenciação de pró~plastídeos em

cloroplastos e biossíntese de clorofila. A aplicação de

citocininas em plântulas mantidas no escuro tende a

mimetizar o efeito da luz na promoção da abertura e

expansão dos cotilédones e na inibição da expansão

celular exagerada dos caules, a qual é conhecida como

estio lamento. Contudo, é interessante notar que, em

plantas de Catasetum fimbriatum (Orchidaceae)

tranferidas para o escuro, a retomada da atividade dos

meristemas apicais e laterais, os quais posteriormen~

te originam ramos estio lados (Fig. 9.17), coincide

com uma elevação rápida de cerca de oito vezes na

concentração de citocininas endógenas (Suzuki,
R.M., trabalho de doutorado). No referido experi~

mento, a elevação transiente do nível endógeno de

citocinina parece estar associada à quebra da domi~

nância do pseudobulbo, um órgão de reserva em or~

quídeas, e ao conseqüente estabelecimento de novos

drenos necessários ao desenvolvimento das gemas

caulinares, as quais, na ausência de luz, posteriormen~
te crescem de modo estiolado.

NUTRIENTES MINERAIS
Um dos principais nutrientes com os quais as ci~

tocininas interagem é o nitrogênio. Coincidentemen~

te, a clorose, bem como a aceleração da senescência

das folhas devido à deficiência de N, lembra os aspec~

tos adquiridos por tecidos com baixos níveis de cito~

cininas. Já foi sugerido que, como as citocininas são

compostos nitrogenados (adenina), a deficiência de

nitrogênio poderia ter reflexo direto na biossíntese

desse hormônio. Levando~se em conta que o nitro~

gênio normalmente equivale a 1,5% da matéria seca

das plantas, e que a porcentagem de citocininas nos

tecidos vegetais não chega à milionésima parte desse

-



,
.-

)-

J

t
•
•
•
,-

.

••

r-

l
f
J
.-

•
.-
.-
••

.-
~

l
J
•

Fig. 9.17 Formação de ramos laterais estiolados (estrutu
ras brancas) em pseudobulbo de Catasetum fimbriatum
(Orchidaceae), após 20 dias da transferência do frasco do
claro para o escuro. Dosagens das citocininas endógenas
mostraram uma pronunciada elevação nos seus teores em
comparação às plantas mantidas no claro. (Rogério M.
Suzuki, trabalho de doutorado - Laboratório de Fisiologia
Vegetal, IB-USP.)

valor, é pouco provável que uma deficiência de ni

trogênio possa vir a ser limitante para a biossíntese

desse fitormônio. Tal constatação leva à postulação

de que a interação entre essas duas substâncias deve

se dar, portanto, em um outro nível, este certamente

mais complexo.

Uma interação possível poderia dar-se através da

. regulação das enzimas do metabolismo de nitrogênio.

Nesse sentido, existem evidências de que as citoci
ninas são ativadcras da enzima redutase do nitrato.

Além disso, já se constatou, em plantas de milho, que

a aplicação de nitrato leva temporariamente ao acú

mulo de Cks primeiro nas raízes, depois na solução

xilemática e, finalmente, nas folhas (T akei et al.,

2001b). Isso sugere que as plantas elevariam a con-
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centração de Cks nas raízes em resposta ao nitrato,

sendo essa classe hormonal posteriormente transpor

tada para os caules. Assim, as Cks podem representar

um sinal de longa distância indicando a disponibili

dade de nitrogênio da raiz para o caule, possivelmen

te para coordenar o desenvolvimento dessas duas

partes complementares no vegetal. Essa constatação

está de acordo com o amplo efeito que a adubação

nitrogenada pode apresentar sobre as plantas, sob a

forma de maior vigor, esverdeamento foliar e inicia

ção de novas gemas caulinares e ramos (quebra da

dominância apical).

TEMPERATURA
Há boas evidências disponíveis do efeito da tempe

ratura sobre o teor das citocininas endógenas. Estudos

realizados com algumas espécies de orquídeas tropicais

têm evidenciado um efeito promotor de temperaturas

baixas na floração dessas plantas (vernalização), bem

como, paralelamente, nos teores endógenos de suas

citocininas. Assim, plantas híbridas de Dendrobium

nabile apresentaram um incremento gradual, nos níveis

de zeatina, nas gemas laterais encontradas ao longo do

pseudobulbo, a partir de fevereiro (verão) até junho

(inverno - Região Sudeste do Brasil), coincidindo O

último mês com o início do desenvolvimento das ge

mas florais. Corroborando o efeito da diminuição da

temperatura na elevação dos teores de citocininas en

dógenas ao longo de vários meses, estudos envolven

do tratamentos termoperiódicos mais curtos, de 12

horas (lO°C luz/25°C escuro), aplicados nessas mes

mas plantas ao longo de 30 dias, resultaram em uma

elevação altamente significativa de citocininas, prin

cipalmente das formas livres e ribosídicas de zeatina e

isopenteniladenina, tanto nas gemas laterais quanto

nas folhas dessa orquídea, tendo, nesse caso, a concen

tração de zeatina alcançado valores expressivamente

superiores aos seus níveis iniciais (Fig. 9.18). A apli

cação de benziladenina em plantas de Dendrabium,

bem como em outros gêneros de orquídeas tropicais,

tem-se mostrado eficiente na floração. Mesmo peque

nas porções caulinares de plantas híbridas de D. nobile,

ainda no estado juvenil, podem ser induzidas a flores

cer in vitra, quando incubadas na presença de

thidiazuron, uma potente citocinina sintética (Ferrei-
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galhas provocadas por larvas de insetos, fungos e bac

térias (ex.: Agrobacterium) envolve a produção de ci

tocininas. Enquanto certos microorganismos e larvas

de insetos produzem e excretam citocininas, em Agro

bacterium há a passagem de um gene de produção de

citocininas (ipt) para o tecido infectado, modifican

do-o geneticamente. Outra infecção deletéria à planta

hospedeira é a formação descontrolada de ramos la

terais (fasciação), nas chamadas vassouras-de-bruxa,

provocadas por fungos produtores de citocininas (Fig.

9.19). Além das fasciações, os fungos produtores de

citocininas também podem induzir a formação das

conhecidas "ilhas verdes" (Fig. 9.19) nos locais infec

tados. A inibição da senescência e o estabelecimen
to de drenos característicos das "ilhas verdes", assim

Fig. 9.19 Papel das citocininas na interação planta-mi
croorganismo. A foto superior evidencia a formação de
"ilhas verdes" nos locais onde há lesõesprovocadas por fun
gos em folha de mangueira (Mangifera indica). Abaixo pode
ser observada a chamada "vassoura-de-bruxa" do cacauei

ro (Theobroma cacao). A "vassoura-de-bruxa" consiste em

uma intensa brotação, a qual está relacionada à produção
de citocininas pelo fungo Crinipellis perniciosa. (Foto: Prof.
Or. Antônio Figueira - CENA/USP.)
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Fig. 9.18 Variações dos teores endógenos de zeatina em
gemas laterais e folha de plantas de Dendrobium "Second
Lave" (Orchidaceae), incubadas a 10°C (escuro) e 25°C
(claro), durante 30 dias. MF, matéria fresca; Co, controle

sem incubar. As barras indicam o erro padrão das médias.
(Kátia O. Campos, dissertação - Laboratório de Fisiologia
Vegetal, IB-USP.)

INTERAÇÃO COM
MICROORGANISMOS

Quanto à interação das plantas com outros orga

nismos, é bastante conhecido que a formação de

ra, W.M., trabalho de doutorado - lBUSP). Refor

çando ainda o efeito promotor de tratamento termo

periódicos sobre a os níveis endógenos de citocinina,

plantas de Phalaenopsis (Orchidaceae) submetidas a

temperaturas elevadas apresentaram uma diminuição

nos teores dessas substâncias paralelamente à inibi

ção da floração (ver Capo 16, Floração).

A despeito do efeito promotor das citocininas en

dógenas e exógenas na floração das plantas orquidá

ceas supramencionadas, os resultados disponíveis até

o presente não são ainda consistentes o bastante para

se inferir sobre a atuação efetiva desse grupo de hor

mônios na passagem dramática do estado vegetativo

para o estado floral. Os estudos indicam somente que

as citocininas participam de alguma forma do desen

volvimento de gemas, estas já no estado floral (por

tanto, já induzidas), provavelmente por meio da re

tomada das divisões celulares de seus meristemas. O(s)

sinal(ais), responsável( eis) pela indução floral propri

amente dita permanece(m) ainda desconhecido(s).

•



como a promoção da organogênese nas galhas e

fasciações, são conhecidos efeitos das citocininas e,

obviamente, favorecem o aporte de nutrientes para

os organismos que se instalam nos tecidos vegetais.

Há, todavia, interações que resultam no estabeleci
mento de simbioses benéficas, conforme ocorre em

raízes de plantas leguminosas e Rhizabium sp., bacté

ria fixadora de nitrogênio. Nesse caso, quando já no

interior do parênquima radicular, as citocininas pro

duzidas pela bactéria levam à retomada das divisões

celulares, dando início à formação do nódulo radicu

lar (ver Capo 3, Fixação do Nitrogênio).

CITOCININAS E BIOTECNOLOGIA

Ao longo deste capítulo, pode-se perceber que as
citocininas são uma dasse hormonal intensamente

ligada à biotecnologia de plantas, já que são pré-re

quisito indispensável para a divisão celular, possibi

litando a multiplicação de células com a formação de

tecidos e órgãos in vitra. Entre os processos biotecno

lógicos dependentes da cultura in vitra, pode-se des

tacar a donação de plantas (micropropagação), a

obtenção de plantas haplóides, o cultivo e a fusão de

protoplastos (células destituídas de parede celular),

a produção de substâncias comercialmente importan

tes, a partir do cultivo de células e órgãos, e a produ

ção de plantas transgênicas.

Através da micropropagação, um elevado núme

ro de mudas de espécies frutíferas, ornamentais ou

hortícolas podem ser produzidas in vitra a partir de

células, tecidos e órgãos de uma planta doadora (ma

triz). Normalmente, a planta doadora é um exemplar

portador de características valiosas, previamente se

lecionadas, e sua micropropagação possibilita a ob

tenção de um grande número de mudas geneticamen

te idênticas em um tempo e espaço reduzidos. Por

meio ainda da micropropagação, é perfeitamente vi

ável a eliminação de patógenos endofíticos, como

vírus, bactérias e fungos, que causam sérios prejuízos

ao crescimento e produção das plantas infectadas.

Nesse caso, a obtenção de plantas sadias é consegui

da pelo isolamento e cultivo de ápices caulinares

muito reduzidos, já que os meristemas geralmente são

livres desses contaminantes. É quase certo que a
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batatinha e os morangos encontrados hoje em mer

cados e feiras tenham sido produzidos por plantas que,

por sua vez, foram geradas a partir de matrizes dona

das em um laboratório comercial de biotecnologia.

Tais laboratórios são grandes importadores de cito

cininas, e pode-se dizer que essas substâncias, cujos

preços podem variar, em moeda norte-americana,

desde US$ 15,00 o grama (BAP) até US$ 3,00 o

miligrama (zeatina), fazem parte dos custos de pro

dução de muitos alimentos que hoje consumimos.

A aplicação de citocininas em anteras imaturas

cultivadas in vitra pode alterar a via normal de desen

volvimento dos seus micrósporos, os quais normal

mente dariam origem aos grãos de pólen, induzindo

a formação de plantas haplóides. Uma das vantagens

das plantas haplóides é que, ao se restituir o conjun

to complementar de cromossomos nesses indivíduos,
através de tratamento com uma substância denomi

nada colchicina, as plantas resultantes serão 100%

homozigotas. As sementes produzidas em plantas

homozigotas gerarão outras plantas idênticas à plan

ta-mãe, tendo as mesmas vantagens da propagação

donal convencional ou por micropropagação.

Tanto a fusão de protoplastos quanto a produção

de plantas transgênicas são estratégias utilizadas para

a introdução de genes de interesse em espécies culti

vadas. Esses dois métodos possibilitam a passagem de

genes entre espécies que não poderiam ser intercru

zadas. Em ambos processos, o evento ocorre no nível

celular e, portanto, há necessidade de obtenção de

uma planta inteira a partir da referida célula. A rege

neração de uma nova planta a partir de uma célula

envolve divisão e diferenciação in vitra, sendo os dois

processo dependentes do emprego de citocininas.
O efeito marcante das citocininas no estabeleci

mento de drenos e na inibição da senescência tam

bém sugere importantes aplicações biotecnológicas.

Em ambientes naturais, a senescência dos órgãos ve

getais possui uma importância ecológica dara se con

siderarmos que, por exemplo, quanto mais tempo vi

ver uma folha, maior será a exposição a fatores que

limitarão sua fotossíntese, tais como as intempéries,

os patógenos e as pragas. Já no ambiente agrícola,

onde essas limitações tendem a ser minimizadas com

o uso do cultivo protegido (estufas agrícolas) e apli-

••
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Neste capítulo, procurou-se destacar, logo de iní

cio, como uma única pergunta sobre qual seria o "fa

tor" responsável pela divisão celular acabou culmi

nando na geração de todo um corpo de conhecimen

tos que permite, hoje, não só entender melhor o de

senvolvimento vegetal, como também fazer manipu

lações biotecnológicas que têm revolucionado a agri

cultura. Certamente, o gerador de todo esse processo

foi o brilhante cientista Dr. Folke Skoog (1909
2001), o descobridor das citocininas, cujo insofismá

vel mérito foi ter elaborado uma grande pergunta e

desenvolvido um bom modelo experimental para

respondê-la. Isso posto, é dispensável ressaltar a im

portância da pesquisa básica para permitir um salto

qualitativo e conceitual no desenvolvimento de no

vas tecnologias.

Por outro lado, tem sido freqüente a constatação

de que avanços tecnológicos também podem gerar
novos conhecimentos básicos. Desse modo, confor-

CONCLUSÕES E PERSPECTIVAS

mente o chamado índice de colheita (relação entre

a MS da parte colhida sobre a MS total). De modo

semelhante ao sistema discutido aqui, a ligação do

gene ipt a promotores que se expressam nas partes

colhidas das plantas cultivadas poderia deslocar a

produção de citocininas, e, conseqüentemente, o es

tabelecimento de drenos para essas partes. Um exem

plo disso foi a produção de plantas transgênicas de

tomateiro expressando o gene ipt ligado a um promo

tor que só se expressa em tecido de ovário (Martineau

et al., 1995). Nessas plantas, o acúmulo de citocini

nas nos ovários aumentou a força do dreno, fazendo

com que os frutos formados acumulassem mais foto

assimilados, o que se traduziu em um aumento do

chamado Brix, índice que indica o teor de sólidos

solúveis, principalmente açúcares. No referido expe

rimento, não houve um aumento no tamanho do fru

to, já que as plantas transgênicas tenderam a produ

zir um maior número de frutos por planta, devido a

um maior "pegamento" de ovários fecundados. Con

tudo, um dos parâmetros que mais se buscam na pro

dução de tomate e outros frutos é justamente o au
mento do Brix.

11

( SENESC~NCIA) -I --------

Fig. 9.20 Sistema auto-regulado, para inibição de senes
cência em folhas de tabaco, representado pela ligação do
promotor SAG ao gene ipt, responsável pela síntese da
enzima isopentenil transferase. Nesse sistema, o início da
senescência desencadeia a produção de citocininas, as quais
são inibidoras de senescência e, por isso, previnem sua
própria produção em excesso ("feedback negativo"). (Mo
dificado de Gan & Amasino, 1995. As setas indicam ati

vação e as barras inibição.)

cação de inseticidas e fungicidas, pode ser compen

satório inibir a senescência e estender o período pro

dutivo de órgãos fotossintéticos. Uma das maneiras

de conseguir isso poderia ser a produção de plantas

transgênicas com superprodução de citocininas. Con

tudo, como o excesso de citocininas pode afetar ne

gativamente outros processos do desenvolvimento,

seria necessário que o sistema fosse auto-regulado de

tal modo a não permitir o acúmulo excessivo de ci

tocininas e a inibir somente a senescência. Tal espe

cificidade foi conseguida em um sistema onde o gene

ipt foi ligado ao promotor sag (Senescence-Associated

Genes), o qual, conforme indicado pelo próprio nome,

é induzido pela senescência (Gan &Amasino, 1995).
Dessa forma, no referido sistema, o início da senes

cência induz o promotor sag, o qual ativa o gene ipt,

desencadeando a produção de citocininas, e, por con

seguinte, a inibição da senescência e a produção em

excesso das próprias citocininas (Fig. 9.20). As plan

tas transgênicas expressando esse sistema possuem

folhas que permanecem funcionais na realização da

fotossíntese por um período prolongado, aumentan

do assim a produção de matéria seca da planta como
um todo.

É de amplo conhecimento que o aumento da pro

dução de matéria seca (MS) em si não significa au

mento de produtividade, a menos que esse aumento

seja na parte colhida da planta, o que afeta positiva-

I Promotor SAG /8I;1f:,I , lsopentenil lransferase



me visto neste capítulo, duas recentes abordagens

tecnológicas, a obtenção de plantas transgênicas e a

disponibilidade das seqüências de genomas inteiros,

têm potencializado as pesquisas sobre o metabolismo

e o modo de ação das citocininas. Nesse sentido, uma

abordagem promissora deverá ser a obtenção de no~

vos mutantes e plantas transgênicas correspondentes

aos milhares de genes de funções ainda desconheci~

das no genoma de algumas plantas~modelos. Tal abor~

dagem genética, aliada a estudos bioquímicos envol~

vendo principalmente a determinação do conteúdo

endógeno e da dinâmica (biossíntese, transporte e

inativação) hormonal, deverá fazer nossos conheci~

mentos sobre as citocininas e o próprio controle do

desenvolvimento vegetal aumentar consideravel~

mente nos próximos anos.
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CAPÍTULO 10

BIOSSÍNTESE

Os estudos associados à biossíntese e ao papel fisi

ológico dessa classe de hormônios vegetais tomam~
se facilitados pela existência de mutantes deficien~
tes na produção de ácido giberélico. O fungo
Gibberella fujikuroi, as sementes imaturas de algumas
espécies, como ervilha, feijão e abóbora, e os tecidos
vegetativos do milho são considerados fontes prefe~
renciais de síntese de giberelinas e, como tais, são
considerados sistemas de referências para estudos do
seu metabolismo.

A disponibilidade de ácido giberélico permitiu o
estudo de seus efeitos em ampla gama de espécies de

plantas. Em plantas anãs de Pisum sativum e Zea mays,

a aplicação de ácido giberélico permitiu a reversão do
nanismo genético, confirmando~se, posteriormente,
que o crescimento normal dessas plantas é regulado
por essa substância.

Diferentemente dos outros hormônios vegetais, as

giberelinas são definidas mais por sua estrutura quí~
mica do que por sua atividade biológica. Todas as
giberelinas são diterpenóides tetracíclicos constituí~

dos de quatro unidades de isopren6{dé~.A Unidild€

biológica isopreno é o isopentenilpirofosfato (IPP).
Até pouco tempo, acreditava~se que o ácido meva~
tônico era o precursor imediato do IPP na biossínte~
se de todos os terpenóides. Contudo, foi demonstra~

da, recentemente, a existência de duas rotas de

HISTÓRICO E OCORRÊNCIA

Ao longo da década de 20, agricultores japoneses
relataram aos pesquisadores a ocorrência de uma
moléstia que causava crescimento anormal das plan~
tas de arroz e, ao mesmo tempo, prejudicava a produ~
ção de sementes. Nessa época, fitopatologistas detec~
taram que esse crescimento anormal era provocado
por uma substância excretada pelo fungo infectante
Gibberella fujikuroi, a qual, depois de isolada, foi de~
nominada giberelina.

Na década de 30, ainda no Japão, foram obtidos

cristais de outros dois compostos ativos, de origem
fúngica, denominados giberelina A e B. Na déca~
da de 50, dois grupos, na Imperial Chemical Indus~
tries (ICI), na Inglaterra, e no Departamento de
Agricultura (USDA) dos EUA, elucidaram a estru~
tura química do material purificado a partir de fil~
trados do fungo, denominando~o de ácido giberé~
lico (Fig. 10.1). Nessa mesma época, na Universi~
dade de Tóquio, foram isoladas, a partir da gibere
lina A, três novas giberelinas: Ai, Az e A3 (Taiz e
Zeiger, 1998).

A partir daí foram identificadas mais de 100 gibe~

relinas, revelando a existência de uma ampla gama
de diferentes formas, nas quais o ácido giberélico é o
principal componente. Independentemente da forma,
a característica comum a todas as giberelinas é o fato
de que todas elas são derivadas da estrutura do anel

ent~kaurênico (Fig. 10.1).
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A. Estágio 1: Conversão do geranilgeranil difosfato (GGDP) a ent-kaureno. CDP: ent-copalil difosfato.
B. Estágio 2: de ent-kaureno a AG12,aldeído.

C. Estágio 3: AG12'aldeído a AGI e AGs.



biossíntese de terpenóides: uma dependente e outra in

dependente do ácido mevalônico. A primeira, associ

ada à biossíntese do esterol, ocorre no citossolj a segun

da, associada à biossíntese de carotenóides e compos

tos associados, ocorre no cloroplasto (Fig. 10.1). Con

siderando-se que as primeiras reações para a biossínte

se de giberelinas ocorrem nos proplastídeos, o precur

sor IPP pode não ser originado do ácido mevalônico.

Nos plastídeos, a rota biossintética de terpenóides que

resulta na síntese do IPP ocorre preferencialmente a

partir do gliceraldeído- 3-fosfato e do piruvato.

Independentemente da origem do IPP, as reações

subseqüentes são comuns aos domínios do citossol e plas

tídeos. Unidades de isopreno são sucessivamente adici

onadas, produzindo o geranil pirofosfato (CIO),o fame

sil pirofosfato (C1S) e o geranilgeranil pirofosfato (Czo)'

Demonstrou-se que a rota biossintética do ácido

giberélico, resumida na Fig. 10.1, pode ser dividida

em três estágios, assim sumarizados.

ESTÁGIO 1: GERANILGERANIL
DIFOSFATO A ENT ..KAURENO

Envolve a ciclização do geranilgeranil difosfato a

ent-copalil difosfato, que é convertido a ent-kaureno

(Fig. 10.IA), cuja reação é catalisada pelas enzimas

ent-copalil difosfato sintase e ent-kaureno sintase. Os

genes que codificam para essas enzimas foram dona

dos em Arabidopsis thaliana e no endosperma de se

mentes de abóbora. Estudos bioquímicos revelaram

que essas duas enzimas estão presentes nos proplastí

deos dos meristemas apicais caulinares, mas não nos

cloroplastos maduros. Considerando que as conver

sões no estágio 3 ocorrem em folhas maduras, supõe

se que compostos intermediários são translocados

entre os diferentes tecidos e órgãos. A expressão do

AG Iem Arabidopsis thaliana é regulada durante o cres

cimento e desenvolvimento. Estudos empregando l?>

glucuronidase como gene repórter revelam que essa

expressão é maior nos ápices caulinares e radiculares,
bem como nos te--:idos vasculares das folhas.

ESTÁGIO 2: ENT ..KAURENO A

AG12 ••ALDEÍDO
As enzimas envolvidas nesse estágio são mono

oxigenases de domínio de membrana, provavelmen-

Giberelinas 281

te presentes no retículo endoplasmático. A oxidação

seqüencial do C-19 do ent-kaureno a ácido ent

kaurenóico é seguida por oxidação a ácido ent- 7(X

kaurenóico (Fig. 10.1 B). A contração do anel B, com

extrusão do C-7, dá origem ao AG 12-aldeído.

ESTÁGIO 3: AG12 ••ALDEÍDO A
GIBERELINAS

Esse estágio se inicia com a oxidação do AG12-al

deído a AG1Z, cujo metabolismo subseqüente varia

entre diferentes espécies e mesmo entre órgãos da

mesma espécie, no que tange à posição e seqüência

dos eventos oxidativos. Após a hidroxilação do C-13,

o C- 20 é sucessivamente oxidado e eliminado pela

enzima AG-20 oxidase, resultando no AG-20 (Fig.

10.IC), o qual é finalmente convertido ao AGI

bioativo pela enzima 3l?>-hidroxilase. Todos esses

eventos oxidativos são catalisados por dioxigenases

dependentes de 2-oxoglutarato e 0z, como substra

tos, e FeH e ascorbato como co-fatores.

Nas plantas superiores, tem sido sugerida a existên

cia de, pelo menos, três sítios para a biossíntese das

giberelinas: frutos e sementes em desenvolvimento,

zona de alongamento da gema apical caulinar e raí

zes. Nas sementes existem duas fases principais de

biossíntese. A primeira fase ocorre imediatamente

após a antes e e parece estar relacionada com o cres

cimento do fruto. A segunda ocorre quando as semen

tes em maturação estão aumentando de tamanho e

resulta em uma grande acumulação de giberelinas nas

sementes. Assim, a maior parte dos estudos de bios

síntese emprega células livres obtidas de partes das

sementes, como o endosperma e cotilédones. O uso

desses sistemas de células livres reduz os problemas
associados com o acesso do substrato no tecido e, além

disso, permite avançar nos estudos das propriedades

bioquímicas das enzimas associadas.

Os estudos metabólicos das giberelinas têm sido

conduzidos principalmente com Pisum e Cucurbita,

e, mesmo considerando o risco de generalizações, al

gumas inferências podem ser feitas. As rotas metabó

licas das giberelinas em sementes em maturação são

complexas e levam à acumulação de grandes quanti

dades de giberelinas hidroxiladas e poliidroxiladas.

Duas posições para hidroxilação no anel são particu-

•
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larmente comuns; 313e 13-hidroxilação. A primeira
ainda não foi observada em sementes de Pisum, e a

segunda, pouco observada em Cucurbita. Essas

hidroxilações foram observadas em quase todos os

outros gêneros e, de forma geral, o metabolismo das

giberelinas evolui de forma paralela ao desenvolvi

mento das sementes; assim, as giberelinas polares e

altamente oxidadas que ocorrem posteriormente na

seqüência metabólica acumulam-se nos estágios tar
dios do desenvolvimento das sementes. De maneira

geral, o metabolismo das giberelinas nas sementes é

muito mais complexo do que aquele que ocorre nos

brotos. Nas sementes, as giberelinas são mais abun

dantes e estruturalmente mais diversas. Hidroxilações

múltiplas que geralmente ocorrem apenas nas semen

tes levam à acumulação de giberelinas poliidroxiladas

em estágios específicos de desenvolvimento. A sín

tese dessas enzimas de hidroxilação parece ser geneti

camente programada, havendo evidências de que

essas giberelinas poliidroxiladas podem controlar o

crescimento do fruto nos estágios iniciais do seu de
senvolvimento.

De todas as giberelinas conhecidas, poucas delas

são bioativas. A presença de um grupo 313-hídroxiIa,

como no AG I e AG4, é requisito para a bioatividade,

como demonstrado para mutantes anões de ervilha e
milho. Esses mutantes são deficientes na atividade da

313-hidroxilase, e a reativação do crescimento normal

pode ser obtida pela aplicação do AGI' Sabendo-se,

então, que a 313-hidroxilação é requisito para a bioa

tividade, resta saber quais os fatores que controlam

os níveis desses tipos de giberelinas nos tecidos-alvos

da planta. De forma geral, esses fatores parecem estar

associados a uma combinação nas taxas de síntese,

degradação e transporte.
São conhecidos vários inibidores da biossíntese de

giberelinas, os quais atuam em diferentes estágios da

rota biossintética. Alguns inibidores, como o AMO

1618 e o cycocel, bloqueiam a síntese do ent-kaureno.

Os inibidores ancimidol, tetraciclase, paclobutrazol

e uniconazole bloqueiam a rota em um estágio pos

terior, associado à oxidação do ent-kaureno, impedin

do o funcionamento adequado das mono-oxigenases
P-450. Nos últimos anos foi desenvolvida uma série

de compostos baseados no acilciclo-hexadione, cuja

ação ocorre nos estágios finais da rota biossintética,

nos quais as reações são catalisadas por dioxigenases

dependentes de 2-oxoglutarato. BX-112, ou seu áci

do livre pró-hexadione, e LAB 198 999 são os com

postos mais usados e, em baixas concentrações, agem

como inibidores competitivos do 2-oxoglutarato.

A biossíntese de giberelinas é fortemente regula

da por fatores ambientais, como fotoperíodo e tem

peratura, os quais podem alterar os níveis de gibere

linas bioativas por afetarem passos específicos da rota
biossintética.

CONJUGAÇÃO E INATIVAÇÃO

Uma das principais formas de conjugação, princi

palmente em sementes, são as giberelinas glicosila

das, formadas por ligação covalente entre giberelina

e um monossacarídio. O principal açúcar é a glicose,

que se liga à giberelina por meio do grupo carboxila,

formando giberelina glicosilada, ou via grupo hidro

xila, formando giberelina glicosil éster. Quando as

giberelinas são exogenamente aplicadas às plantas,

uma parte delas se toma glicosilada, o que pode re

presentar outra forma de inativação. Por outro lado,

em alguns casos, quando glicosídios são aplicados, são

detectadas giberelinas livres. Assim, os glicosídios

podem também ser uma forma de armazenamento de

giberelinas.

Um resumo explicativo dos processos que contri

buem para o estado de equilíbrio nos níveis de gibe

relinas bioativas é apresentado na Fig. 10.2.

Ao final do ciclo, as giberelinas bioativas são

desativadas por 213-hidroxilação. Assim, AGI é con

vertido a AGs, e AG4 é convertido a AG34• Conju

gação a glicosil ésteres ou a glicosídios pode ocorrer

de forma predominante em sementes maduras.

TRANSPORTE

Em plântulas, as giberelinas armazenadas nas se

mentes são transportadas pelo floema nas formas li

vres ou conjugadas (Fig. 10.2). A partir das raízes, sítio

secundário de biossíntese, as giberelinas são transpor

tadas via xilema, sendo detectadas nos exsudatos do

xilema das raízes e caules, quando esses órgãos são

-
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Fig. 10.2 Processos associados ao estado de equilíbrio de giberelinas ativas. A síntese de giberelinas ativas (formas li

vres), como o AGI, é promovida por fatores ambientais, como o frio e os dias longos (a). De forma inversa, as giberelinas

podem inibir sua própria biossíntese via inibição por retroalimentação (b). A redução nos níveis de giberelinas bioativas

pode ocorrer pelo catabolismo (c) ou por conjugação com açúcares (d). Por outro lado, giberelinas bioativas podem ser

geradas pela liberação da forma conjugada. Finalmente, o transporte de giberelinas (e) ou de seus precursores, a partir

de/ou para determinado tecido, também pode afetar o estado de equilíbrio de uma giberelina bioativa. (Adaptado de

Taiz & Zeiger, 1998.)

isolados. Inibidores da síntese de giberelinas reduzem
os níveis desse hormônio nesses exsudatos. O isola

mento continuado de parte do sistema radicular re

sulta em acentuado decréscimo nos níveis de gibere

linas na parte aérea, sugerindo que parte das gibere

linas aí presentes é suprida pelas raízes via xilema.

Contudo, não existem evidências conclusivas de que

as raízes sejam um sítio de síntese de giberelinas. Por

outro lado, tem sido sugerido que o transporte polar,

a partir de folhas jovens, não envolve tecidos vascula
res, mas sim o córtex e a medula.

Os compostos intermediários da síntese de gibere

linas também podem ser transportados. Sabe-se que

frutos e sementes em desenvolvimento apresentam os

maiores níveis desse hormônio; contudo, não há evi

dências de que as giberelinas ativas presentes nas se

mentes são empregadas para o crescimento das

plântulas, uma vez que seus níveis normalmente de

crescem para níveis reduzidos em sementes maduras.

Estas apresentam níveis elevados de AG12-aldeído, que

é convertido em giberelinas ativas nos estágios inici

ais da germinação. Trabalhos realizados com plântulas

de ervilha revelaram a presença de giberelinas prefe-

rencialmente em gemas jovens, folhas jovens e entre

nós imaturos, cujos tecidos também parecem ser sítios

de síntese de giberelinas, as quais são sintetizadas nos

brotos e transportadas ao resto da planta via floema.

Tem sido proposto que os estágios iniciais da biossín

tese das giberelinas pode ocorrer em um tecido, e o

passo subseqüente do metabolismo, em outro. Assim,

em cloroplastos maduros não ocorre o estágio 1da re

ação de biossíntese (Fig. 10.1) e, portanto, essa reação

não pode ocorrer nas células do mesófilo foliar, embo

ra elas sejam capazes de permitir as reações do estágio

3. Essas diferenças sugerem que intermediários da

biossíntese podem ser transportados dos tecidos

meristemáticos caulinares apicais para as folhas jovens,

onde são convertidos em giberelinas ativas.

MECANISMOS E MODO DE AÇÃO

Alongamento e divisão celular
Há fortes evidências experimentais de que as

auxinas e giberelinas promovam o alongamento celu

lar por exercerem efeitos sobre a parede celular. A re-
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lação entre esses dois hormônios quanto a esse fenô~
meno ainda é controversa. Foi sugerido que o cresci~

mento estimulado por auxinas poderia ser observado

apenas em tecidos isolados isentos desse hormônio,

enquanto o AG poderia induzir o crescimento em plan~

tas intactas. Evidências mais conclusivas revelaram que

esses dois hormônios atuam separadamente no alon~

gamento de caules. O AG promove a divisão e o alon~

gamento celular preferencialmente em células jovens.

Por sua vez, as auxinas promovem a extensão celular.

Uma explicação para esses eventos refere-se ao fato

de que uma das pré-condições para o alongamento

celular relaciona~se com as microfibrilas de celulose,

as quais devem orientar-se perpendiculares à direção

do crescimento. A indução do alongamento celular

pelo AG pode estar limitada às células meristemáticas

e jovens, porque suas microfibrilas estão orientadas

transversalmente. Sob a influência do AG, essa orien~

tação transversa é mantida por uma distância consi

derável, ampliando assim a zona de alongamento do

órgão. Por outro lado, auxinas causam re-orientação da

deposição das microfibrilas de celulose, da posição

oblíqua/longitudinal para a posição transversal, promo~

vendo assim o alongamento das células que pararam

de crescer. Isso poderia explicar por que a ação do AG

ocorre preferencialmente no meristema, onde promo~

ve o alongamento e, talvez, indiretamente, a divisão

celular, enquanto as auxinas podem promover o alon

gamento de células mais velhas (Jacobs, 1997).

O aumento da plasticidade da parede celular ocorre

mediado pelas giberelinas. Em entre-nós de aveia, o

alongamento decorre mais do crescimento das células

jovens derivadas do meristema intercalar e menos como

resultado da divisão celular. O alongamento que ocorre

em resposta ao AG3 foi 15 vezes superior ao crescimen

to observado nos tratamentos semAG3• Esse incremento

na plasticidade da parede celular mediado pelas gibere

linas foi também observado em segmentos de hipocótilo

de alface e em hipocótilos intactos de pepino.

Regulação do crescimento, floração e
ciclo celular

Plantas de arroz submetidas a inundação freqüen

te têm sido empregadas como modelo de estudos para

o estímulo da divisão celular mediada pelo AG. Em

condições de inundação, essas plantas aumentam ra

pidamente a taxa de crescimento, a qual ocorre prin

cipalmente no meristema intercalar de entre~nós mais

jovens. Em tecidos encharcados, ocorre um aumen
to na síntese de etileno, resultando em uma diminui

ção nos níveis de ABA, que, por sua vez, age como

antagonista do AG. Em decorrência disso, o tecido

torna-se mais responsivo ao AG endógeno.

As giberelinas possuem também capacidade úni

ca entre os demais hormônios vegetais em estimular

o crescimento em plantas intactas, especialmente

plantas de hábito nanizante ou plantas bianuais em

estágio de roseta (entre-nós bastante curtos). A mai

oria das dicotiledôneas e algumas monocotiledôneas

e coníferas cresce mais rápido quando tratadas com

determinadas giberelinas. Em Pinaceae, por exemplo,

algumas espécies respondem pouco ao AG3, mas cres~

cem em resposta a uma mistura de AG4 e AGi- Por

outro lado, espécies com crescimento em roseta po~

dem alcançar até 2 m de altura e florescer em respos~

ta à aplicação de AG3 enquanto as plantas não trata~

das permanecem no estágio de roseta. Espécies de

Cucurbitaceas alongam~se com maior rapidez em res

posta à aplicação de giberelinas que não apresentam

o grupo hidroxila no carbono 13.

A aplicação exógena de giberelinas permite que

mutantes anões de milho cresçam tanto quanto as

variedades normais. Essas mutações controlam en~

zimas associadas à síntese das giberelinas e resultam

em plantas mutantes para a síntese de giberelina. Es

tudos revelaram que somente o AG) controla o alon~

gamento do colmo e que todos os mutantes anões

não produzem a enzima para transformar outras gi~

berelinas em AG). Em decorrência disso, observou

se, posteriormente, que o AGI é a principal gibere~

lina associada ao alongamento caulinar de várias

outras espécies, como nabo, tomate, arroz e trigo.

Também foram descobertos mutantes para a sensi

bilidade a giberelinas em milho e trigo, entre outros

(Reid, 1990). Esses mutantes apresentam níveis

adequados de AG) para permitir o crescimento nor

mal, porém não respondem a ele, sugerindo a exis

tência de problemas relacionados à carência de re

ceptores protéicos.
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quantificado pela técnica de citometria de fluxo. A
quantidade de DNA em um núcleo haplóide foi es
tabelecida como sendo 1C; núcleos na fase G) e G2

do ciclo celular apresentaram quantidades de DNA
de 2C e 4C, respectivamente, e núcleos na fase S
apresentaram valores intermediários de DNA. Logo
após a aplicação de AG exógeno, 83% dos núcleos
encontravam-se na fase G) do ciclo celular, enquan
to 10 e 7% dos núcleos encontravam-se nas fases S e

G2, respectivamente (Fig. 10.3). Nas primeiras 4 ho
ras após o tratamento com GA, observou-se uma re
dução na proporção de núcleos nas fases G2 e S, bem
como um aumento na proporção de núcleos em G).

Com base nos resultados obtidos e considerando a
cinética de crescimento e a dinâmica do ciclo celu

lar, Sauter e Kende (1992) propuseram que o efeito
primário do AG relaciona-se com a indução do alon
gamento celular no meristema intercalar, processo
esse que é seguido por ciclos de divisões celulares, que
ocorrem, inicialmente, a partir das células que tive
ram seu DNA duplicado e que, em conseqüência,
estão na fase G2 do ciclo celular. Depois de 7 horas
do tratamento com AG, observa-se um aumento no

número de células que estão na fase G2, aspecto esse
que indica um estímulo geral para a divisão celular.

Fig. 10.3 Alterações no ciclo celular de núcleos do meristema intercalar de entre-nós de arroz em resposta ao tratamen

to com AG. Observar as fases e escalas do ciclo celular na parte superior. (Adaptado de Sauter e Kende, 1992.)
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As giberelinas exógenas podem substituir a indu
ção fotoperiódica ao serem aplicadas em plantas de
dias longos que crescem na forma de roseta quando
sob dias curtos. Nessas plantas, a floração é acompa
nhada pelo alongamento do caule, eventos esses con
siderados independentes. Também a aplicação de
giberelinas pode induzir a floração em algumas plan
tas de dias curtos em condições não-indutivas, bem
como pode substituir parcial ou totalmente os efei
tos desencadeados pelas baixas temperaturas em plan
tas com requerimentos de frio para a floração (ver
Capo 16, Floração).

O comprimento do dia exerce efeitos no metabo

lismo do AG, como é o caso do espinafre (Spinacia

oleracea), planta de dias longos. Em dias curtos, os
níveis de giberelinas são baixos e a planta se mantém

na forma de roseta. Em condições de dias longos,
observa-se um aumento nos níveis das giberelinas da
rota 13-hidroxilada. O aumento de cinco vezes nos

níveis de uma dessas giberelinas (AGi) causa o alon
gamento do caule que antecede a floração (ver Capo
16, Floração).

Sauter e Kende (1992) estudaram o efeito do AG
sobre o ciclo celular em núcleos de células do

meristema intercalar, os quais tiveram seu DNA
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o fato de ocorrer uma diminuição no número de cé

lulas em G1 depois de 4 horas do tratamento com AG

sugere que esse hormônio regula o ciclo celular na

transição entre a mitose e a fase G1•

A transição entre as diferentes fases do ciclo celu

lar é regulada por proteínas cinases dependentes de

ciclinas (CDKs). As medidas dos níveis de transcri

ção de dois genes que codificam para CDKs em arroz
inundado revelaram um aumento nos níveis de ex

pressão de um desses genes em resposta ao AG exó

geno. Esse aumento foi correspondente à expressão

de dois genes associados à ativação mitótica, sugerin

do que o AG estimula a divisão celular aumentando

os níveis de uma proteína cinase específica do ciclo
de divisão celular (Cdc2), bem como de ciclinas M

necessárias para a entrada em mitose.

Mobilização de reservas de
endosperma

Aparentemente, os mecanismos bioquímicos e

moleculares são comuns a todas as respostas media
das pelo AG. Um dos sistemas mais estudados é a

indução pelo AG da síntese e secreção de a-amilase

na camada de aleurona de cereais, envolvendo a pre

sença de receptores para esse hormônio, a rota de

transdução de sinais envolvidos na síntese e secreção

de a-amilase e a regulação da transcrição de genes
para a a-amilase.

O endosperma dos cereais é composto pelo endos

perma amiláceo e pela camada de aleurona, a qual

circunda o endosperma amiláceo e contém numero

sos corpos protéicos, bem como vesículas armazena

doras de lipídios, os oleossomos. A camada de

aleurona é um tecido cuja função limita-se à síntese

e secreção de enzimas hidrolíticas. Os compostos de

reserva da semente são metabolizados por enzimas

hidrolíticas durante o processo de germinação, origi

nando açúcares, aminoácidos e outros produtos que

são transportados ao embrião em germinação. As

enzimas a e 13-amilase atuam sobre a degradação do

amido; a primeira produz oligossacarídios, que são,

então, degradados pela segunda, resultando no

dissacarídio mal tose, que é, finalmente, convertido a

glicose pela enzima maltase.

Na década de 60 foi possível confirmar a obser

vação original do ilustre botânico alemão G.

Haberland, feita em 1890, segundo a qual a secre

ção de enzimas degradadoras de amido pela camada

de aleurona da cevada dependia da presença do

embrião, sugerindo a existência de uma substância

difusível, produzida pelo embrião, a qual estimula

ria a produção de a-amilase pela camada de aleurona.

Passado mais de um século, Lenton et aL, em 1994,

comprovaram que as giberelinas eram sintetizadas e

liberadas pelo embrião e transportadas ao endosper

ma durante a germinação, mostrando que o embrião

de sementes embebidas dos cereais regula a mobili

zação de suas reservas pela secreção de giberelinas que

estimulam a função digestiva na camada de aleurona

(Fig. 10.4).

A produção da a-amilase estimulada pelo AG pode

ser analisada sob os aspectos associados à localização

dos seus receptores, à sua ação sobre a regulação da

expressão de genes para a a-amilase, bem como às

rotas de transdução de sinais que levam à expressão

desses genes.

Os estudos sobre receptores de AG revelaram que

as proteínas heterotriméricas G poderiam estar asso

ciadas aos eventos iniciais de sinalização do AG nas

células da camada de aleurona (Jones et al., 1998).

Assim, foi possível sugerir um modelo de ação do AG,

baseado na ligação deste a um receptor localizado na

face interna da membrana, seguido pela interação do

complexo AG-receptor a uma proteína heterotrimé
rica G.

As evidências de que o AG poderia aumentar a

produção de a-amilase em nível de transcrição

(Jacobsen et al., 1995) foram reforçadas pelos estu

dos com isótopos radioativos, que revelaram que a

atividade da a-amilase, estimulada pelo AG, ocorria

prioritariamente pela síntese de novo da enzima e que

essa estimulação poderia ser bloqueada por inibido

res da transcrição e da tradução.

Estudos com promotores de a-amilase em ce

reais revelaram que as seqüências associadas à ex

pressão gênica para a a-amilase em resposta ao

AG estão entre 200 e 300 pares de bases antes do

início da região codificadora (Fig. 10.5). Uma

seqüência específica (TAACAAA), chamada de

•
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Fig. 10.4 Representação esquemática da se
mente da cevada em germinação e estrutura

funcional de seus principais tecidos. <D Gibe

relinas são sintetizadas pelo coleóptile e

escutelo do embrião e difundidas ao endosper

ma amiláceo e à camada de aleurona @, a qual

é induzida a produzir e secretar a-amilase e
outras hidrolases no endosperma amiláceo @,

que é então desdobrado em pequenas molécu

las @. ® Os solutos do endosperma são ab

sorvidos pelo escutelo e transportados ao em

brião em germinação .

Fig. 10.5 Representação da região promotora do gene para
a a-amilase, mostrando o complexo de resposta ao AG, o

box T ATA (timina-adenina) e o sítio de início de trans

crição. (Adaptado de Jacobsen et al., 1995.)
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seqüência de resposta a giberelina, é capaz de in
duzir a capacidade de resposta ao AO. Por outro
lado, a alteração de uma seqüência específica pode
resultar na perda da expressão induzida pelo A03•

De acordo com Jacobsen et aI. (1995), determina
das seqüências, conhecidas como box de pirimi
dinas (seqüências-alvo de regulação gênica), po
dem ser necessárias para a resposta ao AO. Essas
seqüências são conhecidas como complexo de res
posta à giberelina, supondo-se a existência de uma
interação de fatores de transcrição do CRO no
box TATA.

Demonstrou-se que as giberelinas induzem a ;;ín
tese de fatores de transcrição, os quais estão asso
ciados com a regulação da expressão gênica durante
a morfogênese vegetal. Assim, o AO estimula a ex
pressão do gene AO-MYB e a proteína decorrente
atua como reguladora transcricional do gene para

a a-amilase. A ativação de fatores de transcrição
está associada a eventos de fosforilação de proteí
nas que ocorrem ao final da rota de transdução de
sinais.

A ativação da resposta primária do gene AO
MYB envolve passos intermediários relacionados
com a ligação do AO ao receptor de membrana. Íons
de cálcio são considerados mensageiros secundários
para vários hormônios, e, em protoplastos de
aleurona de cevada, observou-se um aumento na

concentração de Ca2+ no citossol em resposta ao
AO. Esse aumento ocorreu entre 1 e 4 horas após o
tratamento com o AO e precedeu a síntese de a
amilase. Assim, sugere-se que o AO estimula a se
creção de a-amilase e outras hidrolases por uma rota
dependente de cálcio, enquanto o estímulo pelo AO
da expressão do gene da a-amilase ocorre por uma
rota independente do cálcio. Essa rota possivelmen
te se encontra associada ao OMP cíclico, que é con
siderado mensageiro secundário em uma série de
respostas reguladas pela expressão gênica. Em cama
das de aleurona de cevada, o AO causa uma eleva

ção nos níveis de OMP cíclico depois de 1 hora
(Penson et al., 1996). Um modelo esquemático dos
fatores bioquímicos e genéticos envolvidos com a
síntese e secreção da a-amilase encontra-se resumi
do na Fig. 10.6.

EFEITOS FISIOLÓGICOS E

APLICAÇÕES

Mudança de fase, indução floral e
determinação do sexo

A incapacidade das plantas em florescer antes de
atingirem determinado estágio é associada à juveni
lidade. Plantas juvenis e adultas vegetativas e repro
dutivas podem apresentar aspectos morfológicos di
ferenciados, como a forma das folhas, por exemplo.

Dependendo da espécie, a aplicação de giberelinas
pode regular a juvenilidade em ambos os sentidos.
Assim, em Hedera helix o A03 pode causar a reversão
de maturidade para juvenilidade, enquanto, em algu
mas coníferas, o inverso pode ocorrer como resulta
do do tratamento com A04 + A07• A aplicação de
AO exógeno com essa finalidade vem sendo testada
em programas de melhoramento genético de várias
espécies de Eucalyptus. O AO pode substituir os efei
tos mediados pelo fotoperíodo e pelas baixas tempe
raturas na indução floral de algumas plantas, sugerin
do ser esse hormônio um dos componentes para o
estímulo dessa indução (ver Capo 16, Floração).

Em plantas monóicas (produtoras de flores mascu
linas e femininas ou hermafroditas), o AO tem efei

tos sobre a determinação do sexo, evento genetica
mente regulado, mas também influenciado por outros
fatores, notadamente ambientais. Em milho, por
exemplo, dias curtos e noites frias promovem um
aumento de cerca de 100 vezes nos níveis de AG no

pendão, aumentando a proporção de flores femininas.
Esse efeito é também observado como resultado da

aplicação de AO. Em milho, foram isolados mutan
tes com padrões alterados de determinação de sexo.
Mutações em genes que afetam a biossíntese de AO
resultaram na supressão do desenvolvimento de es
tames nas flores da espiga (lrish, 1996). Em algumas
dicotiledôneas, como Cucumis sativus, Spinacia olera

cea e Cannabis sativa, o AO exógeno exerce efeitos
contrários, observando-se a formação de flores
estaminadas. Nessas espécies, tratamentos com eti
leno no estágio de flores bissexuais induzem a forma
ção de flores femininas, sugerindo uma interação do
AG com outros hormônios na regulação da determi
nação do sexo (Metzger, 1995).
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AG

Fig. 10.6 Modelo proposto para a síntese de a-amilase induzida pela giberelina na camada de aleurona da cevada. (1)

Ligação do AGi derivado do embrião a um receptor de membrana, desencadeando duas cadeias de transdução de sinais.

(2) O complexo AG-receptor interage com uma proteína heterotrimérica G, dando início a duas cadeias de transdução

de sinais. (3) Uma rota independente de cálcio promove a ativação de um sinal intermediário (4), o qual se liga à pro

teína repressora GAI, inativando-a (5). Essa inativação permite a expressão do gene AG-MYB (6), bem como de outros

genes reprimidos, ocorrendo a transcrição e a tradução. No núcleo, a proteína AG-MYB (7) liga-se ao promotor do gene

para a a-amilase (8), ativando a sua transcrição (9). As proteínas, depois de sintetizadas no RE rugoso (10), são secreta

das via aparato de Golgi (11). A rota de secreção pode ser também estimulada pelo AG por meio de uma rota de trans

dução de sinais dependente de cálcio-calmodulina (12). (Adaptado de Taiz e Zeiger, 1998.)
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Tem sido demonstrado que o AG} pulverizado em

plantas de abacateiro na fase de floração altera a

fenologia e a morfologia da inflorescência. Aplicações

feitas antes da formação dos eixos secundários da in

florescência reduziram a intensidade de floração.

Aplicações feitas em estágios posteriores resultaram

no desenvolvimento de brotos vegetativos com há

bito indeterminado do ápice de inflorescências. As

sim, o uso do AG} em níveis e estágios adequados

pode permitir regularizar a produtividade do abaca

teiro afetada pela altemância de produção.

Efeitos em frutos

Em algumas espécies ocorre uma acentuada que

da de frutos depois da polinização, podendo as

auxinas estimular a fixação e o crescimento destes.

Contudo, nem todas as espécies respondem favora

velmente às auxinas, e, nesses casos, esses efeitos

ocorrem como resposta à aplicação de AG. Assim

acontece com a macieira (Malus domestica), na qual

a aplicação de uma citocinina, a benziladenina, em

combinação com o AG4 + AG7 promove um maior

crescimento longitudinal dos frutos, melhorando
assim a forma destes.

Em Vitis vinifera, cv. Itália, a pulverização dos ca

chos em pós-floração com 10 ou 20 mgfl de AG} per

mite o alongamento da ráquis e o raleio de frutos,

possibilitando a obtenção de cachos mais sadios e com

bagas mais uniformes (Guerra et al., 1981). Além

disso, foi observado que esse tratamento induz a

apirenia parcial ou total (frutos com poucas semen

tes ou nenhuma), atributo esse desejável em uvas de
mesa.

Superação da dormência em sementes,
embriões somáticos e gemas

A germinação das sementes de algumas espécies,

principalmente não-domesticadas, é dependente da

luz ou de baixas temperaturas, cujos efeitos podem ser

substituídos pelo AG exógeno. Como as mudanças

nos níveis endógenos desse hormônio nas sementes

são normalmente observadas como resposta ao trata

mento com baixas temperaturas, as giberelinas têm

sido consideradas reguladoras naturais de processos

relacionados com a germinação.

Tem sido proposto que as giberelinas não estão
diretamente associadas ao controle da dormência e,

sim, na promoção da germinação (Fig. 10.7). Assim,

elas agiriam depois que a inibição mediada pelo ABA

tenha sido superada (Bewley, 1997). Léon-Klooster

ziel et alo (1996) sugeriram uma associação da ação

desses dois hormônios, uma vez que, em sementes de

mutantes de Arabidopsis, uma dormência fraca encon
tra-se associada à necessidade de baixos níveis de AG

para se obter a germinação. Em sementes, as gibere

linas, freqüentemente, em combinação com as cito-

Eventos Primários

Percepção e transdução

de sinal de quebra de
dormência

Eventos Secundários

Quebrada
dormência(modulada porAG?)Manutenção da

Metabolismo
dormência

induzido
(controlado pelo ABA?)Repressão do

Afrouxamento dasmetabolismo estruturas quecircundam oembrião (quandopresente)

Resposta

Perda da parede celular
e extensão da radícula

Metabolismo da germinação prossegue, como em sementes/embriões não-dormentes

Fig. 10.7 Representação esquemática dos principais eventos associados à quebra de dormência em sementes.
.1



cininas, podem substituir a necessidade de vários si

nais ambientais, promover a germinação e minimi
zar os efeitos inibitórios do ABA. Em sementes de

algumas espécies ocorre um aumento nos níveis de

AO em resposta a um estímulo externo, mas não há

evidências de que esse aumento seja importante para

a quebra da dormência. De uma forma geral, o efeito

principal do AO nas sementes parece estar associado

à indução das enzimas que degradam o amido no en

dosperma, como descrito neste capítulo.

Como se sabe, as giberelinas estão envolvidas na

superação da dormência de sementes e no controle
da hidrólise de reservas. Sementes de lavanda

(Lavandula angustifolia Miller), embebidas por 18

horas em solução de 200 mg/l de A03, apresentaram

um índice de germinação de 89,9% e um tempo mé

dio de germinação de 10,5 dias, em comparação à taxa

de germinação de 22,6% para o controle com água

destilada. Nesse caso, o tempo médio de germinação

foi de 18,7 dias. Assim, esses resultados mostraram que

o A03 aumentou significativamente a porcentagem

de germinação nessa espécie, além de acelerar tal

processo.

A dormência das sementes de algumas espécies

pode ser superada por uma combinação de baixas

temperaturas, escarificação e aplicação de giberelinas.

Sementes de Koelreuteria paniculaw apresentam dor

mência endógena e exógena, e, nesse caso, o trata

mento com 100 mg/l de AO resultou em uma taxa

de germinação de 60% aos 30 dias, enquanto nenhu

ma semente não tratada germinou.

Na cultura de tecidos vegetais, a rota de embriogê

nese somática freqüentemente gera embriões somáticos

que apresentam baixa taxa de germinação, para os quais

o emprego do A03 no meio de cultura pode promover

níveis adequados de conversão em plântulas. Esse é o

caso da espécie frutífera 'goiabeira serrana' (Acca

sellowiana), mirtácea nativa dos campos de altitude

do sul do Brasil e que se encontra em processo de do

mesticação. Embriões somáticos com baixa taxa de

germinação foram inoculados em tubos de ensaio

contendo 2,0 f.LMde A03 e mostraram 100% de ger

minação em comparação com valores de 50% de ger

minação observados para embriões somáticos culti

vados na ausência do A03 (Ouerra et al., 1997) .
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Os efeitos das giberelinas na superação da dormên

cia de gemas de espécies com exigência em frio tam
bém têm sido relatados. Plantas de azaléia (Rhododen

dron pulchrum e R. scabrum), pulverizadas com 500

mg/l de A03, tiveram a dormência de suas gemas flo

rais quebrada aos 50 dias após a aplicação, enquanto

as plantas-controle, pulverizadas apenas com água,

demoraram 60 dias para quebrar essa dormência. O

incremento médio mensal do comprimento das ge

mas florais foi de 0,91 cm em resposta ao A03, em

comparação com o incremento médio de 0,32 cm para

o controle. Assim, essa giberelina foi efetiva em au

mentar a taxa de crescimento das gemas florais e an

tecipar a floração, induzindo a antese 10 dias antes

das plantas não tratadas.

Outras aplicações

A duração em pós-colheita de folhagens orna

mentais é atributo importante para o mercado de

plantas ornamentais. Em muitos casos, a aplicação

de AO em plantas folhosas tem permitido aumen

tar consideravelmente o tempo em que as folhas

mantêm a coloração verde após o corte. Folhas de

Zantedeschia aethioPica cortadas e imersas em uma

solução de 1 mM de A03 por 24 horas apresenta

ram uma longevidade média de 39 dias em compa

ração com a duração de 29 dias para as folhas imer

sas apenas em água. Nesse experimento, mostrou

se também que a aplicação de 1,0 mM da citocinina

benziladenina resultou em uma vida média de pós

colheita apenas de 17 dias, tempo esse inferior

àquele observado para as folhas-controle.

O A03 aplicado em frutas de laranja cv. Valência

retém a coloração verde da casca. O pH 3 da solução

foi o que promoveu a maior retenção da coloração

verde nas frutas, indicando assim que pHs mais áci

dos favorecem a absorção do AO pelas plantas. Foi

observado também que o AO atrasou o fenômeno do

reverdecimento, o qual ocorre quando as temperatu

ras se tomam mais elevadas (Casagrande Jr. et al.,

. 1999). Assim, em termos comerciais e indus~riais, a

aplicação do A03 permite o processamento da fruta

em um período mais longo, já que o tempo de colheita

pode ser expandido. Além disso, na indústria citrícola,

•
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muitas desordens podem ser corrigidas com a aplica

ção de giberelinas, como manchas e ferrugem, por

que estas induzem uma textura mais compacta do

albedo, além de poderem corrigir parcialmente o

enrugamento do exocarpo. Para a limeira ácida

'T ahiti', principal variedade que substitui os limões

verdadeiros no Brasil, a manutenção da cor verde é

atributo importante para o mercado e consumo. Con

tudo, a degradação da clorofila e a síntese de carote

nóides evoluem durante a comercialização e culmi

nam com o desverdecimento da fruta. A aplicação de

AG em pós-colheita nas concentrações de 10 a 160

mg/l, associada à aplicação de cera, foi eficiente para

a manutenção da cor verde da casca dos frutos arma

zenados por 45 dias a 25°C (Spósito et al., 2000).

Aplicações de produtos comerciais à base de gibe

relinas podem estender o período de produção, permi

tindo aos produtores programar a colheita e obter

melhores preços. Assim, estudos dos efeitos do AG3

sobre a maturação dos frutos das tangerineiras 'Ponkan'

(Citrus reticu/ata) e 'Montenegrina' (Citrus deliciosa)

evidenciaram que aplicações de 20 a 60 mg L-I de AG3

no início da mudança de cor dos frutos permitiram

mantê-Ios verdes por um período maior de tempo, sem

alterar as características físico-químicas do suco. Na

videira, a aplicação do AG, juntamente com o

anelamento dos ramos, promoveu aumento no peso das

bagas e no comprimento e largura das bagas de culti

var da uva de mesa Maria (Kalil et al., 1999).
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Ehane Stacciarini~Seraphin

CAPÍTULO 11

que o ABA, juntamente com os demais hormônios

vegetais, desempenha múltiplas funções durante o

ciclo de vida das plantas. Pesquisas recentes revelam

que o ABA pode agir no nível molecular, celular e

da planta como um todo, transformando em respos

tas biológicas de proteção os efeitos exercidos pelo

ambiente, especialmente a baixa disponibilidade de

água, alta salinidade e temperaturas reduzidas.

Antes da década de 40, já eram conhecidos os efei

tos dos extratos vegetais na promoção da dormência em

gemas e sementes. Após 10 anos, verificou-se a presen

ça de uma substância denominada inibidor-l3, inibitó

ria do crescimento de coleóptiles, que, por sua vez, é

promovido pela auxina. O inibidor -13também foi iden

tificado na primeira gema lateral de folhas de feijão e

em gemas de tubérculos de batata, sugerindo seu envol

vimento na dominância apical y na dormência. Outros

tecidos vegetais, como, por exemplo, frutos jovens de

algodão e tremoço e caules de maçã e ameixa, também

apresentavam uma substância que inibia o crescimento

e/ou provocava a abscisão. Qualquer uma dessas pesqui

sas poderia ter conduzido à purificação e identificação

do ácido abscísico; entretanto, somente três delas resulta

ram no isolamento e identificação desse hormônio.

Essas pesquisas foram publicadas no início da década

de 60 e estão descritas resumidamente a seguiL

Nos Estados Unidos, os trabalhos de Addicott e

cols. resultaram no isolamento e cristalização de uma

substância promotora da abscisão de frutos jovens de

Gossypium (algodão). Tratando-se de uma substân-

HISTÓRICO E DESCOBERTA
DO ABA

INTRODUÇÃO

o ácido abscísico (ABA) é um hormônio vegetal

que regula vários processos no ciclo de vida das plan~

tas. Envolvido nas respostas a estresses ambientais,

tais como a baixa disponibilidade de água, tempera~
tura reduzida e alta salinidade, esse hormônio tam

bém desempenha uma função importante no desen

volvimento e germinação das sementes.

Sob condições ambientais desfavoráveis, o ABA re

gula o grau de abertura dos estômatos, reduzindo a per

da de água por transpiração. N as sementes, esse hormô

nio promove o acúmulo de proteínas e lipídios de reser

va, a aquisição de tolerância à dessecação, além de ini

bir a germinação precoce do embrião em frutos ainda

conectados à planta-mãe (viviparidade). Essas respostas

em vários processos (pleiotrópicas) são, em geral, refleti

das em padrões diferenciais de expressão de genes.

O presente capítulo não pretende esgotar o assun

to referente ao ácido abscísico, mas sim enfatizar os

principais aspectos fisiológicos, bioquímicos e gené~

ticos desse hormônio vegetal.

O hormônio vegetal ácido abscísico (Fig. 11.1),
cuja descoberta ocorreu na década de 60, foi inicial

mente considerado um inibidor de crescimento e pro

motor de dormência de gemas. Atualmente, sabe~se
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cia até então com propriedades físicas e químicas

desconhecidas, ela foi denominada de abscisina lI, em

reconhecimento ao seu efeito promotor na abscisão.

Na mesma época, Wareing e cols., na Inglaterra, cor

relacionaram a dormência de gemas na planta lenhosa

Acer pseudoplatanus Falk (bordo), às alterações sazo

nais nos níveis de inibidores, denominando o com

posto responsável por esse efeito como dormina. O

isolamento e a cristalização da dormina evidenciaram

propriedades físicas e químicas idênticas à abscisina

11. Um terceiro grupo de pesquisadores, liderados por

Van Steveninck, na Nova Zelândia e, posteriormen

te, na Inglaterra, verificou que frutos em desenvolvi

mento de LuPinus luteus L. (tremoço) produziam al

guma substância responsável pela abscisão de flores

e frutos jovens localizados em posição apical na in

florescência. Essa substância, quando aplicada em

coleóptiles, apresentava propriedades semelhantes ao

inibidor-l3, e, através de seu isolamento e purificação,

os autores, novamente, observaram propriedades
idênticas às da abscisina 11.

Abscisina lI, dormina e acelerador de abscisão re

presentavam um mesmo composto, sendo necessária

uma denominação comum para tal substância. Os

grupos de pesquisadores envolvidos nas investigações,
durante a 6ª Conferência Internacional de Substân

cias de Crescimento Vegetal, realizada em Ottawa,

Canadá, em 1967, estabeleceram o nome ácido

abscísico e ABA como sua abreviação. Atualmente,

alguns fisiologistas consideram esse nome inadequa

do, especialmente porque o ABA não é tão ativo na

promoção da abscisão como se pensava inicialmen
te. Entretanto, o nome "ácido abscísico" está consa

grado pelo uso.

Desde sua descoberta até a presente data, foram

editados dois livros específicos sobre o ácido abscísico

(Addicott, 1983; Davies & Jones, 1991), e há uma

crescente publicação de capítulos e artigos de revi

são e/ou investigação em torno do assunto.

OCORRÊNCIA DO ABA NAS
PLANTAS

O ácido abscísico está presente em todas as plan

tas vasculares, ocorrendo também em alguns musgos,

algas verdes e fungos. Esse hormônio foi identificado

em alguns mamíferos, tendo sido, entretanto, atribu

ído à alimentação dos animais e não à síntese nesses

organismos.

Presente em praticamente todas as células vivas do

vegetal, o ABA pode ser encontrado desde o ápice
caulinar até o radicular, assim como na seiva do xile

ma, exsudato do floema e nectários.

Nas folhas, o ácido abscísico pode estar distribuí

do entre seus diferentes compartimentos - apoplas

to, citossol, cloroplasto e vacúolo. Sendo um ácido

fraco, a compartimentação do ABA obedece ao con

ceito de aprisionamento de ânions em meio alcalino.

A molécula não dissociada lipofílica do ABA

(ABAH) atravessa livremente a membrana plasmá

tica da célula-guarda. Após sua difusão, o ABAH se

dissocia como ânion impermeável (ABA -), sendo

com'partimentado no meio mais alcalino do citossol.

O gradiente de pH através da membrana é um dos

fatores que afetam a redistribuição de ABA nas fo

lhas. Sob condições de déficit hídrico, a seiva do xi

lema e o fluido do apoplasto tornam-se mais alcali

nos, causando uma diminuição no gradiente de pH

entre o apoplasto e o simplasto. Isso provoca a libe

ração do ABA aprisionado no simplasto em direção

ao apoplasto, e/ou previne sua saída deste último com

partimento, onde, acumulado em teores mais eleva

dos, exerce seu efeito.

A capacidade dos tecidos vegetais de comparti

mentalizar o ABA explica os níveis elevados desse

hormônio nas folhas, mesmo sob condições de boa

hidratação. Portanto, a dosagem do conteúdo de
ABA em células individuais fornece dados valiosos

quando se deseja relacionar os efeitos fisiológicos aos

níveis endógenos desse hormônio.

A exemplo do que ocorre com outros hormônios

vegetais, a concentração endógena de ácido abscísico

é, geralmente, bastante baixa e determinada pelo

balanço dinâmico entre biossíntese e degradação.

Esses processos, por sua vez, são regulados pela fase

de desenvolvimento da planta, por fatores ambien

tais e pela interação com outros hormônios vegetais.

Entretanto, uma elevação na concentração

endógena de ABA é observada em tecidos vegeta
tivos submetidos a estresses ambientais, assim como
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na semente durante a maturação. Sob condições
ambientais favoráveis, a concentração de ABA nas
folhas e raízes é de algumas ng.gMF-I, sendo subs~
tancialmente elevada quando as plantas são sub~
metidas a estresses, especialmente de déficit hídri~
co. O papel fisiológico do ácido abscísico na pro~
teção a esse tipo de estresse ocorre através da pro~
moção do fechamento estomático, reduzindo a
perda de água. Seu sítio de ação mais provável pa~
rece ser na superfície externa da membrana plas~
mática da célula~guarda, embora evidências indi~
retas apontem também para a existência de um
receptor intracelular.

Durante o desenvolvimento de sementes, a con~

centração endógena de ABA nesses órgãos é geral~
mente superior àquela encontrada em tecidos vege~
tativos, atingindo valores da ordem de J..Lg.gMF-I.O
ABA está envolvido no acúmulo de proteínas e lipí~
dios de reserva, na aquisição de tolerância à
dessecação, na inibição da germinação precoce e na
imposição de dormência primária.

Mutantes deficientes e insensíveis
ao ABA

Vários mutantes deficientes ou insensíveis ao ABA

foram identificados em plantas vasculares com ano~

malias no desenvolvimento ou no comportamento
fisiológico, tais como a viviparidade e a ausência de
dormência e murchamento, mesmo sob estresse hí~

drico moderado. Enquanto, nos mutantes deficientes
em ABA, essasanomalias podem ser revertidas ao tipo
normal (selvagem) após tratamento com ácido
abscísico, a aplicação desse hormônio não tem efeito
nos mutantes insensíveis ao ABA.

Dentre os mutantes mais bem caracterizados estão

os vivíParos (vp) de milho (Zea mays L.); flacca (fie),

sitiens (sit) e notabilis (not), de tomate (Lycopersicon

esculentum Mill.); abal a aba3 e abil a abi5 de Arabi~

dopsis thaliana (L.) Heynh.; droopy de batata (Solanum

phureja); wilty de ervilha (Pisum sativum L.); abal e
aba2 de Nicotiana plumbaginifolia; e nar~2a e cool de
cevada (Hordeum vulgare). As designações aba e abi

são usadas para mutantes deficientes e insensíveis ao
ABA, respectivamente.
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Essesmutantes têm contribuído significativamente

para o progresso das pesquisas envolvendo transdu~
ção de sinais, biossíntese e efeitos biológicos do ABA.
Revisões recentes sobre mutantes deficientes ou in~

sensíveis ao ABA podem ser encontradas em Taylor
(1991), Thomas et al. (1997) e Leung & Giraudat
(1998).

ESTRUTURA, PRINCIPAIS
FORMAS E ATIVIDADE DO ABA

O ácido abscísico é um sesquiterpenóide (CIS) de
peso molecular 264,3 g.mol-I, formado por três uni~
dades de isopreno. A cadeia lateral pentadienóica está
ligada ao anel que contém um grupo hidroxílico e um
grupo cetona nas posições C1' e C4', respectivamen~
te (Fig. 11.1). Sua molécula apresenta um carbono
assimétrico (estereogênico) na posição l' do anel,
conferindo falta de simetria molecular e garantindo

sua atividade óptica, isto é, capacidade de desviar a

luz polarizada. A forma natural do hormônio é posi~
tiva ( +) porque o desvio da luz ocorre no sentido
horário.

Diferentemente das giberelinas e citocininas que
apresentam mais de uma forma natural com ativida~
de biológica, o S (+ )~ácidoabscísico é a única forma
natural e ativa do ABA.

Os dois enantiômeros, (+ )~ABA (natural) e (~)~

ABA (sintético), apresentam atividade biológica,
porém diferentes taxas de catabolismo e produtos.
Portanto, é importante especificar a forma usada ex~
perimentalmente: a pura natural (+) ou a mistura
racêmica ( :!:: ). A mistura racêmica ( :!:: ) ~ABA é a for~

ma comercial mais acessível, enquanto a forma pura
[(+) S~ABA] pode ser obtida a partir da cultura de
fungos.

A melhor relação estabelecida entre a estrutura
e a atividade do ABA é a presença das duplas liga~
ções (C2 e C4) na cadeia lateral dienóica. Sua ati~
vidade depende da configuração C2~cis e C4~trans,

pois o isômero (C2~trans e C4~trans) é inativo em
experimentos conduzidos no escuro. No claro, en~
tretanto, essa configuração também é ativa, prova~
velmente devido à isomerização do ABA na pre~
sença de luz. Enquanto a presença dos grupos car~·
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Fig. 11.1 Estrutura química e o sistema de numeração dos carbonos na molécula do 2-cis-S( + )-ácido abscísico (ABA)

e compostos correlatos naturais que fazem parte da biossíntese e/ou degradação do ABA.

boxílico, hidroxílico e da configuração C4' -cetona
é essencial para a ligação ao receptor e atividade
biológica do ABA (Fig. 11.2), a nitrila e o álcool,
quando presentes no Cl, apresentam baixa ativi

dade. O éster metílico é inativo nas respostas de
curta duração, como nos biotestes de inibição de
crescimento e fechamento estomático. Porém, nas

respostas de longa duração, esse grupo pode apre
sentar atividade biológica, mas ela pode ser devi
da à liberação de ABA.

Fig. 11.2 Arranjo estrutural da molécula do (+ )-ABA

para a ligação ao receptor, destacando a importância dos

grupos cetona (C4'), hidroxílico (Cl') e carboxílico (Cl).

(Modificado de Ho, 1983.)



BIOSSÍNTESE E INATIVAÇÃO
DO ABA

A biossíntese do ABA tem sido extensivamente

estudada nas plantas vasculares e fungos - nestes

últimos, especialmente nos gêneros Cercospora e

Botrytis . Várias enzimas foram identificadas, e estão

bem caracterizados os compostos intermediários en

volvidos no processo, tanto em fungos quanto em

plantas vasculares.

Nos fungos, a biossíntese do ABA ocorre através

de uma via direta, na qual o precursor é o farnesil pi

rofosfato (FPP) de 15 carbonos (CIS)' O FPP, sinte

tizado a partir do ácido mevalônico, origina o (X

e/ou ')'-ionilideno (CIS)' que, após uma série de inter

mediários, variáveis nas diferentes espécies, formarão o

l'-desoxi-ABA, convertido posteriormente em ABA.

Nas plantas vasculares, inicialmente foram propos

tas duas vias biossintéticas possíveis para o ABA. Na

primeira, classificada como via direta, o farnesil pi

rofosfato (FPP) origina o ABA diretamente, ou atra

vés do composto intermediário xantoxina (Xan).

Atualmente, sabe-se que essa via tem pouca impor

tância nas plantas vasculares.

Na via indireta, por sua vez, o ABA é sintetizado

a partir da clivagem oxidativa de carotenóides oxi

genados, precursores de 40C, como as xantofilas.

Técnicas bioquímicas associadas à caracterização de

mutantes deficientes ou insensíveis ao ABA, bem

como a clonagem de genes, indicam a rota indireta

como a mais importante nas plantas.

Dentre essas pesquisas, podemos destacar os estu

dos com mutantes vivíparos (vp) de milho, cujas pri

meiras etapas da biossíntese de carotenóides são blo

queadas e apresentam deficiência em ABA. Inibido

res químicos da síntese de carotenóides, como a

fluridona e norflurazona, também resultam num me

nor acúmulo de ABA. A incorporação de 1802 na
molécula do ABA, em folhas de Phaseolus e Xanthium

submetidas a déficit hídrico, mostrou que o isótopo

marcado foi inserido na posição C1 do grupo carbo

xílico, em vez de na posição l' do anel, como ocorre

no fungo Cercospora risicola através da via direta.

Através desse resultado, Zeevaart e cols., em 1991,

concluíram que, nas plantas, o l'-desoxi-ABA não é
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o precursor imediato do ABA, e que esse hormônio é

sintetizado a partir de um precursor com oxigênio pré

formado. Outra evidência para a ocorrência da via

biossintética indireta foi discutida por Li & Walton,

em 1990, com folhas de feijão crescidas no escuro. Os
autores identificaram a 9' -cis-neoxantina e a 9-cis

violaxantina como precursores do ABA.

A confirmação da via indireta como a principal rota
biossintética do ABA e a recente descoberta da sínte

se do isopentenil pirofosfato nos plastídeos permitiram

afirmar que a síntese do ácido abscísico não ocorre

necessariamente a partir do ácido mevalônico.

Didaticamente, pode-se dividir a biossíntese do

ABA em três etapas: (1) síntese dos carotenóides não

oxigenados nos plastídeos; (2) síntese e clivagem dos

carotenóides oxigenados (xantofilas) nos plastídeos,

constituindo estoque de precursores do ABA; e (3)
síntese do ABA no citossol.

Síntese dos carotenóides
não..oxigenados

Os carotenóides, como os demais isoprenóides, são

sintetizados nos plastídeos a partir de um precursor de

5 carbonos, o isopentenil pirofosfato (IPP). O IPP, por
sua vez, é sintetizado via 1-desoxi- D-xilulose- 5-fosfa

to (DXP), a partir do piruvato e do gliceraldeído-3

fosfato (Fig. 11.3). A enzima que catalisa essa reação é

a sintase da 1-desoxi- D-xilulose- 5-fosfato (DXS), sen

do a primeira da biossíntese do IPP na rota indepen
dente do ácido mevalônico. No citossol, entretanto, o

IPP é sintetizado a partir do ácido mevalônico, poden

do, em alguns tecidos, penetrar nos plastídeos e tam

bém servir como precursor para a síntese de carotenói

des e ABA. O IPP é então convertido a farnesil piro

fosfato (FPP, CIS)' e este a geranilgeranil pirofosfato

(GGPP), composto de 20 carbonos. A conversão do

GGPP em fitoeno (C40) é catalisada pela enzima
sintase do fitoeno (PSY), representando a primeira

etapa limitante da síntese dos carotenóides. O fitoeno

sofre dessaturação (aumento da série de duplas ligações

entre os carbonos), sendo convertido a ç-caroteno na

reação catalisada pela enzima dessaturase do fitoeno

(PDS). O ç-caroteno formará o licopeno, que, por sua

vez, dará origem ao l3-caroteno (Fig. 11.3).

•
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Gliceraldeído-3-fosfato + piruvato

+ DXS

Desoxixilulose fosfato (DXP)

lsopentenil pirofosfato (IPP) (Cs)

1
Famesil pirofosfato (FPP) (CiS)

1
Geranilgeranil pirofosfato (GGPP) (C20)

1 PSY

Fitoeno (C40)

1 PDS

ç-caroteno

1
Lícopeno

1
(?>-caroteno

Fig. 11.3 Biossíntese dos carotenóides não-oxigenados, in
dependente do ácido mevalônico, destacando a participação
das enzimas sintase da l-desoxi-D-xilulose fosfato (DXS),
sintase do fitoeno (PSY) e dessaturase do fitoeno (PDS).

Essas reações formam o cromóforo dos carotenói

des e, portanto, transformam o fitoeno incolor em

licopeno, que apresenta coloração rosa.

Vários genes e enzimas envolvidos na síntese dos

carotenóides têm sido identificados, contribuindo

para a elucidação da biossíntese do ácido abscísico.

Síntese e clivagem dos carotenóides
oxigenados nos plastídeos

Nos plastídeos, o 13-caroteno será o precursor da

zeaxantina, e, a partir desta, inicia-se a síntese e di

vagem das demais xantofilas (Fig. 11.4).

A primeira etapa da biossíntese do ABA, a par
tir das xantofilas, é a conversão da zeaxantina à

anteraxantina e, desta, à trans-violaxantina, através

de duas reações com incorporação de oxigênio nos

anéis epóxidos (epoxidação) catalisadas pela enzi

ma epoxidase da zeaxantina (ZEP). Em seguida, a

trans-violaxantina é convertida à trans-neoxantina,

e esta à 9' -eis-neoxantina, com a mesma configura

ção eis nos carbonos 2 e 3 do ABA. A trans-viola

xantina também pode formar a 9-cis-violaxantina,

e esta originar a 9' -eis-neoxantina (Fig. 11.4). As
enzimas envolvidas nessas conversões não foram

ainda identificadas. A divagem oxidativa da 9' -eis

neoxantina e/ou 9-eis-violaxantina, catalisada pela

dioxigenase do 9-eis-epoxicarotenóide (NCEC),

forma a xantoxina (Xan), um epóxido de 15 carbo

nos semelhante ao ABA, além de um subproduto de

25 carbonos (Fig. 11.4). Os mutantes vp 14 de mi

lho e not de tomate são deficientes em ABA, pois

não realizam a divagem oxidativa necessária para

formação do primeiro composto de 15 carbonos, a
xantoxina.

Síntese do ABA no citossol

As últimas etapas da síntese do ABA, a partir da

xantoxina, ocorrem no citossol, através de três rotas

possíveis: 1) a xantoxina é convertida em ABA-al

deído (ABAld), e este em ABA, representando, pos

sivelmente, a via mais importante nas plantas; 2) a

xantoxina é convertida em ABA-aldeído, e este em

ABA-álcool e, posteriormente, em ABA; e 3) a
xantoxina é convertida em ácido xantóxico e este em

ABA (Fig. 11.5).
N a conversão da xantoxina em ABA-aldeído, atra

vés das vias (1) e (2) referidas no parágrafo anterior,

ocorrem três modificações na molécula: (1) oxidação

do grupo hidroxílico na posição 4', formando um gru

po cetona; (2) dessaturação da ligação 2'-3'; e (3)

abertura do anel epóxido. Possivelmente, essa con

versão é catalisada por uma enzima desidrogenase/

redutase de cadeia curta (SDR) dependente de

NADP+ ou NAD+. Por último, ocorre a oxidação do

ABA-aldeído, por incorporação do oxigênio da água,

originando o ácido abscísico. Essa reação é catalisada
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Fig. 11.4 Síntese dos carotenóides oxigenados (xantofilas) nos plastídeos, a partir da formação da zeaxantina e subse
qüente clivagem oxidativa da 9-cis-violaxantina e/ou 9'-cis-neoxantina. A epoxidase da zeaxantina (ZEP) catalisa as
duas reações de epoxidação para formação da trans-violaxantina. A clivagem oxidativa e a incorporação de oxigênio
(°2*) resultam na formação da xantoxina e de um subproduto com 25 carbonos. Essareação é catalisada pela dioxigenase
do 9-cis-epoxicarotenóide (NCED). Os mutantes vp14 e not não realizam essa clivagem oxidativa.

pela enzima oxidase do ABA-aldeído (AO) que exi

ge um co-fator de molibdênio (Fig. 11.5).
A via de conversão da xantoxina em ABA

intermediada pela formação de ABA-álcool aparen

temente tem pouca importância nas plantas. Porém,

essa via tem significado fisiológico em vários mutan

tes deficientes em ABA, dentre estes fie e sit de to

mate, aba3 de Arabidopsis, abal de Nicotiana, droopy

de batata e nar2a de cevada (Fig. 11.5). Nesses mu-

tantes, a síntese de ABA a partir do ABA-aldeído é

bloqueada devido à inatividade da AO, possivelmen

te por deficiência na síntese do co-fator.

As enzimas que catalisam a terceira via de forma

ção do ABA não estão completamente estabelecidas.

Aparentemente, a conversão da xantoxina em ácido

xantóxico é através da enzima AO, enquanto a SDR
catalisaria a reação final de formação do hormônio

(Fig. 11.5).
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A conjugação mais comum, também presente na

auxina e giberelina, ocorre pela ligação de uma mo

lécula de glicose ao grupo carboxílico (Cl), forman

do o éster glicólico do ABA (ABA-GE), mostrado

na Fig. 11.1. Esse conjugado, isolado pela primeira vez

em frutos de LuPinus luteu, tem pouca ou nenhuma

atividade biológica, não sendo considerado como

reserva ou estoque para formação de ABA. Em alguns

tecidos, a conjugação parece ser o principal caminho

para a inativação do ABA.

A inativação catabólica do ABA ocorre via hidro

xilação na posição 8', formando um intermediário ins

tável, o 8' -hidroxi- ABA. Esse composto origina o pri
meiro catabólito estável do hormônio, o ácido faseico

(PA), que, quando oxidado, forma o ácido diidrofaseico

(DPA). Esses dois ácidos foram identificados em um

grande número de espécies e representam os principais

fle, sil, droopy
nar2a,abaJ,aba3

Ácido abscísico

Os carotenóides necessários à biossíntese do

ABA estão presentes nos cloroplastos localizados

principalmente nas folhas, assim como nos

cromoplastos, leucoplastos e proplastídeos distribuí

dos nos frutos, embriões de sementes, raízes e ou

tros órgãos da planta. Nas folhas e raízes, a pressão

de turgescência é o sinal regulador do metabolis

mo do ABA, enquanto, nas sementes, sua biossín

tese está sob controle de outros processos do desen
volvimento.

9-cis- V iolaxantina 9'-cis-Neoxantina

'" 1.0,'
~HO~- -tHO'

Xantoxina ~O?___ ~SDR ~

~"""" ~-
"OH --

o h CHO' '. "" ">

/ ABA-aldeído HO , ... 0 COOHk! H20 I AO ACldo xantóxico
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Citossol ..(6.L. Citossol

Inativação

As plantas apresentam uma capacidade elevada de

metabolizar o ABA. A inativação da molécula pode

ocorrer tanto por conjugação quanto por degradação

a outros compostos.

Fig. 11.5 Biossíntese do ácido abscísico (ABA) no citossoL A xantoxina é formada a partir da clivagem oxidativa da 9

cis-violaxantina e/ou 9' -cis-neoxantina com incorporação de oxigênio. A formação do ABA-aldeído a partir da xantoxina

é catalisada por uma desidrogenase/redutase de cadeia curta (SDR). °ABA-aldeído forma o ABA com a participação

de H20. A reação é catalisada pela oxidase do ABA-aldeído (AO). Os mutantes em que essa reação não ocorre são fie,

sit, droopy, nar2a, abal, aba3. °ABA também pode serformado a partir do ABA-álcool e do ácido xantóxico.
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produtos do metabolismo do ABA. As estruturas des

sas moléculas estão apresentadas na Fig. 11.1.

Outros metabólitos, dentre os quais o (+)-7'

hidroxi- ABA, o trans-ABA, e o eis e o trans-1',4' -diol

do ABA, também foram identificados nos tecidos

vegetais. Os metabólitos 8'-hidroxi-ABA, (-)-PA e

(+)-7' -hidroxi-ABA exercem atividade semelhante

à do ABA em alguns bioensaios.

Tanto o metabolismo quanto os metabólitos do

ABA foram identificados em, praticamente, todos os

órgãos das plantas, isto é, folhas, caules, raízes, semen

tes e frutos. Entretanto, como esses compostos foram

também observados no xilema e no floema, sua pre

sença não indica necessariamente a síntese em deter

minado órgão.

Nas folhas, a degradação do ABA ocorre mais ra

pidamente no escuro do que sob luz, quando, possi
velmente, a forma aniônica do hormônio ABA - en

contra-se aprisionada no cloroplasto e protegida da

ação de enzimas presentes no citossol. As folhas jo

vens apresentam níveis de ABA mais elevados, po

rém menor capacidade de sintetizar e catabolizar o

hormônio, quando comparadas às folhas adultas.

Assume-se que a maior parte do ABA presente nas

folhas jovens seria importada das folhas adultas atra

vés do floema. Condições de estresse hídrico reduzem
o catabolismo do ABA nas folhas.

TRANSPORTE DO ABA

O ácido abscísico é facilmente transportado pelo

floema, xilema e células parenquimáticas, havendo

intercâmbio entre folhas adultas, folhas jovens e ra

ízes. Em plantas de LuPinus submetidas a estresse sa

lino, 55% do total de ABA presente no xilema é pro

veniente da síntese na raiz, enquanto, nas plantas

não-estressadas, esse órgão contribui apenas com 28%

do teor desse hormônio. O estresse salino, compara

tivamente às plantas-controle, promove um aumen

to de 5 e 10 vezes no transporte de ABA, respectiva
mente no floema e xilema.

MECANISMO DE AÇÃO DO ABA

O ácido abscísico, como os outros hormônios ve

getais, exerce vários efeitos fisiológicos, possivelmen-
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te através de mecanismos de ação diferentes, em cada

tipo de tecido vegetal.

De acordo com o tempo necessário para que ocor

ram as respostas fisiológicas ao aumento endógeno de

ácido abscísico, há dois tipos de classificação: (1) res

postas rápidas que envolvem fluxo de íons e altera

ções no balanço hídrico, ocorrendo após alguns mi

nutos do aumento no conteúdo endógeno de ABA,

como, por exemplo, o fechamento estomático; e (2)

respostas lentas que envolvem alteração na expres

são gênica, demorando algumas horas para se mani

festarem (Fig. 11.6).

Transdução de sinais

A exemplo do que ocorre nos animais, muitas pes

quisas têm sido direcionadas para a elaboração de um

modelo sobre os mecanismos hormonais nas plantas.

Porém, até recentemente, a transdução de sinais

nas plantas era pouco conhecida. Mas, nos últimos

15 anos, foram identificados alguns metabólitos e íons

que atuariam como mensageiro secundário, dentre

estes o cálcio (Ca2+), o inositol1,4,5-trifosfato (IP3)

Desenvolvimento das
sementes

Tolerância à dessecação

Fig. 11.6 Representação esquemática do mecanismo de ação

e dos efeitos fisiológicos do ácido abscísico nas plantas.
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e a adenosina difosfato ribose cíclica (cADPR), de
maneira semelhante às células animais.

Um dos processos mais estudados é a ação do áci

do abscísico nas células-guardas. O mecanismo de

abertura e fechamento estomático é dependente de

alterações na turgescência dessas células, responsáveis

pelo grau de abertura do poro ou ostíolo. A turges

cência, por sua vez, é regulada através do fluxo de íons,

especialmente de potássio (K+), que é balanceado por

troca com cloro (Cl-) e/ou malato através da mem

brana plasmática e do tonoplasto.
O fechamento estomático é resultante de um

efluxo de K+ das células-guardas, e não simplesmen

te de um bloqueio no influxo desse cátion, envolven

do, portanto, a ativação de canais específicos de íons

na membrana plasmática. O ABA exerceria seu efeito

regulador através do Ca2+ presente no citossol, o qual

atua como mensageiro secundário na transdução do
sinal, resultando no fechamento estomático.

O mecanismo de fechamento estomático, induzi

do por ABA, está esquematizado na Fig. 11.7. A li-

gação do ABA ao receptor ou a uma proteína de

transporte ou, ainda, a interação do hormônio com

os lipídios da membrana plasmática promovem a ati

vação de canais de efluxo de K+.O ABA também pro

move aumento na concentração de Ca2+ no citossol,

através do influxo extracelular e/ou pela liberação do

estoque intracelular, provavelmente do vacúolo.

Neste último caso, o aumento de Ca2+ está ligado ao

metabolismo do IP} e/ou cADPR, identificada como
molécula sinalizadora em plantas submetidas a estres

se hídrico. A elevação na concentração de Ca2+ ati

va canais de efluxo de K+ e bloqueia os canais de in

fluxo desse cátion, inibindo a abertura estomática. O

cálcio também causa uma pré-despolarização da mem

brana plasmática, permitindo a liberação de ânions

e cátions do vacúolo. Com a ativação dos canais de

efluxo de ânions na membrana plasmática, ocorre sua

despolarização e a ativação dos canais de efluxo de

K+. A perda final de K+ provoca a saída de água da

célula-guarda, reduzindo sua turgescência e manten
do fechado o estômato.

2 3 4

Vacúolo

Citossol

Tonoplasto

Ativação de canais
de efluxo de K+

Despolarização

Ânions'

Ânions'
Cátions+

Inibição de canais
de influxo de K'

Estoque intracelular de
Caz+

~","-------- ,'-,, ', ,! IP \, 3

\,:D~~

.a.
ABA

Meio externo

Membrana

Plasmática

Citossol

Vacúolo

Tonoplasto

Fig. 11.7 Representação esquemática do modo de ação do ácido abscísico em células-guardas, evidenciando o envolvimen

to do Ca2+, do inositol1,4,5-trifosfato (Ip}) e da adenosina difosfato ribose cíclica (cADPR) como mensageiros secundári

os. (1) O ABA se liga ao receptor e ativa canais de efluxo de K+j (2) a ligação ABA-receptor estimula o aumento de Ca2+

no citossol através do influxo ou da liberação desse cátion do estoque intracelular, com a participação do IP} e cADPRj (3)

o aumento na concentração de Ca2+ no citossol ativa canais de efluxo de K+ e bloqueia aqueles de influxo, ocorrendo pré

despolarização da membranaj (4) o Ca2+ promove despolarização da membrana, ocorrendo a liberação de ânions e cátions

do vacúolo e a manutenção da atividade dos canais de efluxo de K+. (Modificado de Mansfield & McAinsh, 1995.)



A utilização de agentes quelantes e bloqueadores
de canais de cálcio indica que tanto o cálcio externo

quanto aquele liberado do estoque intracelular são
importantes nesse mecanismo de fechamento estomá
tico mediado pelo ABA.

Expressão gênica

Sob condições de estresse, especialmente hídrico,
a diminuição do teor de água na célula resulta em
alterações no metabolismo e em alguns processos re

guladores através da expressão de genes específicos.
Muitos desses genes, associados à proteção e manu

tenção do funcionamento celular, são expressos so
mente quando os teores de ABA são elevados 
ABA-exigentes. Entretanto, vários genes induzidos

por déficit hídrico são indiferentes ao tratamento com
ABA exógeno - ABA-insensíveis -, indicando a
existência de, pelo menos, dois caminhos de expres

são gênica em resposta ao estresse hídrico: um depen
dente e outro independente do ABA.

A resposta do gene ao sinal celular é determinada

pela seqüência de nucleotídios presentes no DNA. A
análise dos promotores para identificação dos elemen
tos eise trans mediadores da transcrição mostrou vá
rios elementos eis envolvidos na expressão de genes

induzida pelo ABA. Esses elementos, denominados
ABREs ABA Response Elements, foram identificados

pela primeira vez em genes lea late-embryogenesis

abundant, de plantas de arroz e de trigo. Eles compar
tilham uma seqüência de 8 a 10 pares de bases com o
cerne do tipo G-box ACGT. A seqüência ABRE
também está presente em vários genes sensíveis ao
ABA, em plantas de várias espécies, incluindo a

"planta ressurgente" Craterostigma plantgineum.
Embora várias moléculas sinalizadoras na via de

transdução de sinais do ABA tenham sido identifi
cadas, o mecanismo de indução de genes específicos
ainda não é bem compreendido, sendo possivelmen
te intermediado por processos de fosforilação e

desfosforilação.
Revisões recentes e detalhadas sobre o mecanismo

de transdução de sinais nas plantas e sobre o envol
vimento do ABA no controle genético do desenvol
vimento de sementes e das respostas a estresses po-
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dem ser encontradas em Bray (1991); Ingram &
Bartels (1996); Leung & Giraudat (1998); Campa
lans et alo (1999).

PRINCIPAIS FUNÇÕES DO ABA

As plantas, diferentemente dos animais, são indi
víduos sésseis, sendo a semente a única fase móvel

capaz de conquistar novos ambientes. Sujeitas às va
riações ambientais, asplantas desenvolveram, durante
o processo evolutivo, mecanismos de proteção con
tra as injúrias causadas por condições adversas. Den
tre esses mecanismos, destacam-se os hormônios ve

getais, atuando em conjunto e de forma integrada em
processos bastante complexos, para acelerar, reduzir
ou para manter a atividade fisiológica nos diferentes
órgãos, tecidos e células. O ácido abscísico, por exem

plo, exerce múltiplos efeitos nas plantas, geralmente
relacionados à atividade dos outros hormônios.

A combinação de procedimentos experimentais,
tais como a aplicação de ABA exógeno; a correlação
entre os estágios fisiológicosde desenvolvimento e os
níveis endógenos de ABA (dosados através de técni
cas de GC-MS e imunoensaios específicos); a redu

ção ou remoção do ABA endógeno através de inibi
dores de síntese de carotenóides e de procedimentos

genéticos utilizando mutantes e clonagem de genes,
tem permitido uma melhor compreensão dos efeitos
exercidos por esse hormônio.

Apesar de o ABA ter sido inicialmente identifi
cado como um promotor da abscisão, seu efeito é in
direto, através do aumento na síntese de etileno, o
hormônio de fato responsável por esse processo. A

participação do ácido abscísico no controle do me
canismo estomático em plantas submetidas a estres
se hídrico, e no desenvolvimento da semente, está
relativamente bem estabelecida (ver Mecanismo de

ação do ABA). O ABA também exerce efeitos no
crescimento, na dormência e na proteção contra in

júrias.

Proteção ao estresse hídrico

Wright & Hiron, em 1969, verificaram o aumen
to no nível endógeno de ácido abscísico em folhas de
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trigo destacadas e submetidas a déficit hídrico. Ob
servações posteriores, conduzidas por vários grupos de
pesquisadores, indicam que um grande número de
respostas fisiológicas ao estresse podem ser simuladas
pela adição de ABA, destacando-se a redução da con
dutância estomática e da perda de água pelas folhas.

No início da década de 80, H.G. Jones e LR.
Cowan, em trabalhos independentes sugeriram que
as raízes seriam capazes de perceber a redução na dis
ponibilidade de água no solo. Essesórgãos enviariam
para a parte aérea algum sinal (positivo, negativo
e/ou cumulativo) que atuaria sobre o mecanismo es

tomático, regulando as trocas gasosas e evitando al
terações no balanço hídrico foliar.

Existe, de fato, um mecanismo de comunicação
entre a raiz e a parte aérea, especialmente quando al
gum tipo de estresse é imposto ao sistema radicular.

O sinal positivo da raiz para a parte aérea envolve
a promoção da síntese e/ou do fornecimento de subs
tâncias fisiologicamente ativas, as quais, em condi
ções normais, não são sintetizadas, ou quando sinte
tizadas em pequena quantidade. O sinal negativo, por
sua vez, é a inibição da síntese e/ou do fornecimento
de substâncias normalmente sintetizadas e/ou expor
tadas pela raiz não-estressada. O sinal cumulativo

corresponde ao acúmulo de substâncias na parte aé
rea, devido ao bloqueio de seu transporte e exporta
ção para as raízes.

Estudos liderados por W.J. Davies, na Inglaterra,
evidenciaram a participação do ácido abscísico como
um sinal positivo, transportado da raiz para a parte
aérea através do xilema, em plantas submetidas a es
tresse hídrico. A concentração de ABA detectada no
sistema radicular de plantas de milho cultivadas em

solo seco foi substancialmente maior do que aquela
verificada em raízes mantidas em solo úmido. As raí

zes localizadas nas camadas superficiais do solo seri
am as responsáveis pela percepção do déficit hídrico,
o que estimula a síntese de ABA nesses órgãos. O
transporte do ABA para a parte aérea ocorre através
da corrente transpiratória do xilema, provocando o
fechamento estomático e reduzindo a perda de água.
Enquanto isso, as raízes mais profundas e em contato
com regiões ainda úmidas do solo mantêm a absor
ção de água mantendo a turgescência celular.

Entretanto, a imposição de estresse hídrico não
resulta sempre em um aumento rápido no teor de
ABA no sistema radicular. O estresse pode resultar
numa maior sensibilidade dos tecidos ao ABA e/ou

numa redistribuição ou síntese do hormônio nas fo
lhas. O aumento de ABA nas folhas é geralmente

independente, pelo menos no início do estresse, de
sua concentração na seiva do xilema.

O ABA exerce um efeito diferencial sobre o cres

cimento da raiz e da parte aérea em plantas submeti
das a estresse hídrico. Enquanto o aumento na con
centração desse hormônio mantém o crescimento do
sistema radicular, permitindo exploração de um maior
volume de solo para absorção de água, o ABA inibe
o alongamento do caule (ver Capo 1, Relações
Hídricas).

Os efeitos do ABA na proteção ao estresse hí

drico são exercidos através da indução da expres
são de genes que codificam a síntese de proteínas

com função de evitar as perdas de água e restau
rar os danos celulares. Dentre estas, incluem-se as

proteínas envolvidas no metabolismo da sacarose
e da prolina - solutos osmoticamente ativos -;
as proteínas de transporte, como os canais de íons,

e as proteínas envolvidas em degradações e em
processos de reparo, como as proteases. Porém, as

funções das proteínas da parede celular, das pro
teínas de transferência de lipídios e das histonas,
também mediadas pelo ácido abscísico durante
estresse hídrico, ainda não estão bem estabeleci
das.

Desenvolvimento da semente

O ABA tem sido considerado um potente regula
dor de vários processos que ocorrem durante os dois
últimos estágios de desenvolvimento da semente: a
última metade da embriogênese e o início da matu
ração. O conteúdo endógeno de ABA aumenta du
rante esses períodos, atingindo um pico máximo va
riável entre as espécies.

O acúmulo de substâncias de reserva associado à

expressão de grupos específicos de mRN As para a
transcrição e o armazenamento de proteínas é con
siderado como um componente importante no pro-
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cesso de aquisição de tolerância à dessecação, indu

zido por ABA.

Durante a embriogênese, o aumento no teor en

dógeno de ABA está positivamente relacionado à

expressão dos genes (lea), que codificam as proteí

nas LEA, identificadas pela primeira vez em embri

ões de algodão. Embora evidências bioquímicas das

funções das proteínas LEA ainda não foram encon

tradas, possivelmente elas protegem, no nível

subcelular, as proteínas e as membranas contra a

desidratação.

Embriões cultivados em meios de cultura despro

vidos de ABA têm a síntese de proteínas diminuída,

enquanto a adição do hormônio restaura a síntese

protéica.

Outro efeito do ABA durante a embriogênese é

evitar a viviparidade, ou seja, a germinação precoce

do embrião em frutos ainda conectados à planta-mãe.

Enquanto embriões isolados e cultivados em meio de

cultura são capazes de germinar, em presença de ABA

esse processo não é observado. Evidências diretas da

participação do ABA endógeno na supressão da ger

minação precoce foram obtidas através de mutantes

de milho deficientes (vp2, vp5, vp7, vp9, vp 14) ou

insensíveis (vpl) a esse hormônio, e após tratamen

to dos grãos selvagens com fluridona. Também em

Arabidopsis, o ABA inibe a germinação, mas os mu

tantes insensíveis ao hormônio (abil a abi5) não apre

sentam dormência e são capazes de germinar mesmo

na presença de 3-10 j.1M de ABA.

Nas sementes de cereais, enquanto as giberelinas

exercem um efeito promotor na germinação, o ABA

atua no sentido oposto, inibindo a síntese de enzimas

hidrolíticas, especialmente de a-amilase na camada
de aleurona. Efeitos semelhantes foram observados

em sementes de Brachiaria brizantha, gramínea utili

zada em pastagem.

À medida que a semente atinge a maturação, o

embrião toma-se quiescente ou dormente. A dormên

cia primária, induzida por ABA, é imposta à semen

te ainda conectada à planta-mãe. A imposição de

dormência pode estar relacionada ao conteúdo endó

geno de ABA e também à sensibilidade da semente

ao hormônio. A manutenção da dormência nem sem

pre é dependente da presença do hormônio, pois,
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durante a maturação, os teores de ABA reduzem-se a

valores baixos e, mesmo, nulos. Entretanto, em algu

mas plantas, o teor desse hormônio se mantém ele

vado, inclusive na semente madura.

A ação do ABA nas sementes e em outras partes

da planta induzidas à dormência ocorre através da

regulação da expressão gênica (ver Capo 17, Germi

nação).

Revisões recentes das bases genéticas desses me

canismos estão detalhadas em Black (1991 ), Bew ley

& Black (1994), Rock & Quatrano (1995) e Leung

& Giraudat (1998).

Dormência de gemas

A inibição do crescimento vegetativo provocada

pelo ácido abscísico é um dos efeitos mais comuns

desse hormônio. Em plantas lenhosas de regiões tem

peradas, o nível de ABA geralmente se eleva em res

posta às condições de dias curtos, quando o cresci

mento é reduzido e a dormência das gemas é impos

ta. As folhas são as responsáveis pela percepção do

estímulo ambiental, sintetizando o ABA que é trans

portado para as gemas, onde provoca a dormência. A

aplicação de ABA em gemas não-dormentes também

pode induzir a dormência. Entretanto, em algumas

espécies, o transporte de ABA no início da dormên

cia é baixo, e nem sempre condições de dias curtos

causam aumento do ABA endógeno nas gemas.

Senescência

A participação do ácido abscísico na senescência

não está bem elucidada quanto à promoção desse

processo pelo etileno ou sua inibição pela citocinina.

Enquanto alguns resultados indicam um efeito pro

motor do ABA na senescência, outros não apresen

tam correlação entre o hormônio e esse processo.

Essas controvérsias podem ser devidas ao balanço

variável entre substâncias promotoras e inibitórias da

senescência nos tecidos em diferentes estágios de

desenvolvimento. Por exemplo, apesar do teor de

ABA ser maior em folhas jovens, estas podem con

ter também concentrações mais elevadas de substân
cias inibitórias da senescência .

•



Fig. 11.8 Estrutura química do 8'-acetileno- ABA e 8'-me
tileno-ABA, análogo do ácido abscísico.

atividade biológica e boa estabilidade, tanto na planta

quanto no ambiente. O ABA, por apresentar rápido

metabolismo e fotodestruição, tem sua utilização

como produto comercial ainda limitada. Como vári
as características da molécula do ABA são essenciais

à sua atividade biológica, as possibilidades de produ

zir análogos ativos são reduzidas. Entretanto, foram

obtidos compostos análogos com um carbono adici

onalligado à posição 8' da molécula do ABA. Esses

compostos, o 8'-acetileno-ABA e 8'-metileno-ABA

(Fig. 11.8), têm vida média mais longa e exercem

efeitos semelhantes ao ABA na proteção ao estresse,

na dormência e na germinação de sementes. O 8'

metileno-ABA é mais ativo que o próprio ABA na

inibição da germinação do agrião e do embrião isola

do de trigo, na supressão do crescimento de células

de milho em cultura e na redução da transpiração em

plântulas de trigo.

A viabilidade do uso na agricultura dos compos

tos análogos ao ABA está sendo testada experimen

talmente, tendo sido obtidos resultados satisfatórios

na proteção de plantas de abóbora e tomate à baixa

temperatura e disponibilidade reduzida de água no

solo, e na manutenção da dormência de gemas em
tubérculos armazenados de batata.

À medida que os conhecimentos sobre as bases

genéticas de biossíntese e do mecanismo de ação do

ABA forem firmemente estabelecidos, será possível

desenvolver programas de seleção, melhoramento e

engenharia genética para a obtenção de plantas com

teores elevados ou reduzidos de ABA. Programas de

seleção, especialmente em cereais, estão sendo con

duzidos. Embora os resultados ainda não possam ser

extrapolados para o campo, acredita-se que o futuro

seja promissor.
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Proteção contra injúrias

Muitas aplicações comerciais para os hormônios

vegetais ou seus análogos sintéticos já foram encon

tradas, mas, no contexto da produção agrícola mun

dial, a contribuição desses compostos, em termos eco

nômicos, permanece pequena. A auxina tem sido

utilizada na propagação de plantas, no controle da

expressão sexual e como herbicida seletivo; a gibere

lina, aplicada no processo de maltagem da cevada e
no desenvolvimento de uvas; a citocinina, utilizada

na manipulação do crescimento de plantas ornamen

tais e inibição da senescência, enquanto o etileno é

utilizado no controle da produção de látex e modifi

cação das características pós-colheita de frutos e flo

res. Entretanto, as aplicações do ácido abscísico pa

recem limitadas, até o momento, apesar do direcio

namento de várias pesquisas.

O sucesso na utilização comercial da auxina se

deve, provavelmente, à síntese de análogos com alta

APLICAÇÕES PRÁTICAS
DO ABA

Ferimentos causados por herbivoria ou injúria
mecânica causam danos ao revestimento externo

de proteção da planta, criando uma via de entrada

para inúmeros patógenos. Em resposta aos ferimen

tos, o padrão de expressão gênica é substancialmen

te alterado, induzindo a síntese de grupos de pro~

teínas envolvidas na cicatrização e na prevenção à

invasão por patógenos. A resposta de defesa é sis

têmica, pois, enquanto alguns genes são expressos

localmente, outros são ativos em órgãos não-dani
ficados.

A família de genes inibidores de proteinases II

(pin2) identificada em batata e tomate é o exemplo

mais bem caracterizado de expressão gênica nas res

postas aos ferimentos. Vários estudos indicam o en

volvimento do ABA na indução da expressão dos

genes pin2. Os mutantes droopy de batata e sit de to

mate são deficientes em ABA e não apresentam acú

mula de mRNA dos genes Pin2, observado apenas

após tratamento com o hormônio, alcançando teo

res semelhantes aos verificados nas plantas selvagens

submetidas a injúria.
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HISTÓRICO DA DESCOBERTA DO
ETILENO

o etileno, um hidrocarboneto insaturado gasoso

que apresenta uma das moléculas orgânicas mais sim

ples com atividade biológica (CZH4)' é um dentre as

centenas de compostos voláteis que as plantas pro
duzem.

Estímulos à biossíntese de etileno ou a exposição

das plantas a concentrações biologicamente eficazes

desse gás foram (e continuam sendo) empregados na

manipulação de várias culturas e nas práticas de pós

colheita. Um dos exemplos mais antigos, a prática de

fazer incisões em frutos de figo (F icus sycomurus) para
estimular seu amadurecimento, data do início da ci

vilização egípcia. Sabe-se, hoje, que esses ferimentos
são indutores da síntese de etileno.

Em 1893, foi verificado, nos Açores, que a fuma

ça produzida pela queima de serragem de madeira

provocava a floração em plantas de abacaxi culti

vadas em casa de vegetação. Após 40 anos, os pro

dutores dessa fruta em Porto Rico passaram a indu

zir a floração, expondo. as plantas à fumaça durante
12 horas.

No século XIX, o gás de iluminação era uma im

portante fonte de luz. Fahnestock (1858) observou

que esse gás havia danificado uma coleção de plan

tas mantidas em casa de vegetação na Filadélfia,

causando senescência e abscisão das folhas. Após

alguns anos, em 1864, danos em árvores próximas

a vazamentos desse gás foram relatados por
Girardin, que identificou o etileno como um dos

seus componentes.

A descoberta do etileno como um componente

biologicamente ativo do gás de iluminação foi de

Dimitry Nikolayevich Neljubow, um jovem estudan
te russo do Instituto de Botânica da Universidade de

São Petesburgo. Em 1901, Neljubow verificou que a

aplicação de 0,06 /Lll-l de etileno em plantas de er

vilha crescidas no escuro produzia 3 respostas no cau

le: inibição do alongamento, aumento radial (intu

mescimento) e uma orientação horizontal desse ór

gão (Fig. 12.1), fenômeno cunhado posteriormente
de resposta tríplice.

A primeira indicação de que o etileno era um pro

duto natural dos tecidos vegetais foi registrada por

Cousins, em 1910. Esse pesquisador sugeriu ao Go

verno da Jamaica que o amadurecimento prematu
ro nas bananas poderia ser evitado se essas frutas não

fossem armazenadas com laranjas. As laranjas, ape

sar de não produzirem tanto etileno quanto outros

frutos, poderiam estar infectadas por Penicillum, o

que acarreta amarelecimentoe abscisão de frutos,

conforme observado em limoeiro por Biale, em
1940.

Entre 1917 e 1937 foram realizados vários estudos

sobre o efeito do etileno no amadurecimento de fru

tos. Em 1933, Botjes observou que o etileno produzi

do em maçãs maduras provocava epinastia foliar em

plântulas de tomate e alterações no desenvolvimen-
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que esse gás havia danificado uma coleção de plan
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alguns anos, em 1864, danos em árvores próximas

a vazamentos desse gás foram relatados por

Girardin, que identificou o etileno como um dos

seus componentes.

A descoberta do etileno como um componente

biologicamente ativo do gás de iluminação foi de
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te russo do Instituto de Botânica da Universidade de

São Petesburgo. Em 1901, Neljubow verificou que a

aplicação de 0,06 J.LII-1 de etileno em plantas de er
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le: inibição do alongamento, aumento radial (intu

mescimento) e uma orientação horizontal desse ór

gão (Fig. 12.1), fenômeno cunhado posteriormente

de resposta tríplice.

A primeira indicação de que o etileno era um pro

duto natural dos tecidos vegetais foi registrada por

Cousins, em 1910. Esse pesquisador sugeriu ao Go

verno da Jamaica que o amadurecimento prematu

ro nas bananas poderia ser evitado se essas frutas não

fossem armazenadas com laranjas. Aslaranjas, ape

sar de não produzirem tanto etileno quanto outros

frutos, poderiam estar infectadas por Penicillum, o

que acarreta amarelecimentoe abscisão de frutos,

conforme observado em limoeiro por Biale, em
1940.

Entre 1917 e 1937 foram realizados vários estudos

sobre o efeito do etileno no amadurecimento de fru

tos. Em 1933, Botjes observou que o etileno produzi

do em maçãs maduras provocava epinastia foliar em
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oetileno em ambiente rural não-poluído é encon

trado na atmosfera em concentrações de 0,001 a 0,005

/-LI~1. As plantas normalmente não produzem etileno

suficiente para alterar os níveis no ambiente ao seu

redor. Em locais fechados, ele pode ser acumulado em

maiores concentrações, produzindo efeitos fisiológi

cos nas plantas e causando perdas econômicas.

Em ambiente urbano, o nível pode ser de 10 a 100

vezes maior do que o detectado no campo, conforme

registrado na Califómia (0,5 /-LI-I), Alemanha (0,2

/-LI~1), Índia (O,l/-Ll-l) e Nova York (0,03 /-LI-I),prin

cipalmente em dias nublados e sem vento. As prin

cipais fontes nesses locais são os automóveis, o fogo e
a indústria.

O etileno pode ser produzido por vários organis

mos, desde bactérias, fungos, algas, musgos até as plan

tas vasculares, como samambaias, gimnospermas e

angiospermas.

Apesar de as bactérias produzirem etileno, pouco

é conhecido sobre o papel desse gás na fisiologia des

ses organismos. Algumas bactérias, como a M ycobac

terium paraffinicum, convertem o etileno do solo em

óxido de etileno, mantendo o nível desse gás em con

centrações apropriadas, já que ele é mais facilmente

acumulado no solo do que no ar. As bactérias produ

toras de etileno promovem a senescência das plan

tas, facilitando a infecção por microorganismos. Pseu

domonas solanacearum, por exemplo, é responsável

pela produção de etileno que causa o amadurecimento

prematuro de bananas.

Uma grande quantidade de fungos, dentre os

quais Penicillium digitatum, P. cydopium, P. velutinum,

Mucor hiemalis, Agaricus bisporus, Fusarium oxyspo

rum, Aspergillus clavatus e A. flavus, produzem eti

leno, porém sua função ainda é desconhecida. Apa

rentemente, a produção de etileno não aumenta a

patogenia do fungo, provocando indiretamente a

senescência da planta.

As algas Chlorella e Acetabularia mediterranea tam

bém podem produzir etileno; esta última, possivel

mente, através da mesma via biossintética das plan

tas superiores. Por outro lado, a produção de etileno

nas plantas não-vasculares ocorre através de outra via

a

Fig. 12.1 Representação esquemática de plântulas estio
ladas de ervilha. (1) Plântula em água; (2) plântula trata
da com etileno, apresentando no epicótilo: a) inibição do
alongamento; b) aumento de expansão radial; c) orienta
ção horizontal de crescimento.

to do caule de ervilhas estioladas. Gane, um cientis

ta inglês, apresentou, em 1935, provas químicas de

que o etileno era produzido por plantas. Finalmente,

os pesquisadores Crozier, Hitchock e Zimmerman

(1935) sugeriram que o etileno seria um regulador

endógeno de crescimento, e poderia ser considerado
um hormônio do amadurecimento.

A partir da metade da década de 30 até o final dos

anos 50, ocorreu uma diminuição do interesse dos

fisiologistas vegetais pelo etileno, devido à inexistên

cia de técnicas precisas de análise desse gás e à des

coberta de novos hormônios. Em 1959, o interesse

pelo etileno foi intensificado quando os cientistas

americanos Burg e Stolwijk e os australianos Huelin

e Kenneu demonstraram as potencialidades da cro

matografia gasosa como uma técnica analítica para a

sua quantificação, possibilitando inúmeros estudos

com esse hormônio. Atualmente, os estudos desse gás

têm sido refinados pela adição de detectores de fotoi

onização e fotoacústicos, favorecendo a quantificação
de teores bastante baixos de etileno.
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metabólica, pois a aplicação de ACC (precursor do

etileno, ver adiante) não aumentou a produção des

se gás em Marchantia polymorpha, Funaria polymorfa,

Sphagnum cusPidatum, Selaginella wildenovii, Lycopo

dium phelegmaria e Equisetum hyemale, Trichomanes

speciosum, Ophioglossum reticulatum, Salvinia natans e

Azolla caroliniana. A possibilidade da existência de

uma via primitiva de síntese desse gás, independen

temente de ACC, necessita ainda de mais estudos. Em

Pteridium aquilinum, Matteuccia struthioptheris e

Polystichum munitum, entretanto, a síntese de etile

no seria feita através da mesma via das plantas supe

riores, pois a produção desse gás foi promovida pelo

ACC e inibida pelo íon cobalto.

O etileno é produzido por todas as partes das plan

tas superiores, sendo a taxa de produção dependente

do tipo de tecido e do estágio de desenvolvimento.

Os tecidos meristemáticos e as regiões nodais geral

mente apresentam uma produção elevada desse gás,

também observada durante a abscisão de folhas, a
senescência de flores e o amadurecimento de frutos

(> 1,0 nl gmf-I h -I). Dependendo dos teores de eti

leno produzido durante esse último processo, os fru

tos são subdivididos em climatéricos (com produção

de teores elevados de etileno), como a maçã, bana

na, tomate, abacate e manga, e os não-climatéricos

(com produção de baixos teores de etileno) como a

laranja, limão e uva. Na germinação, há um aumen

to na taxa de produção de etileno durante a protru

são da radícula e o desenvolvimento da plântula.

Plantas submetidas a estresses físicos ou biológicos,

como ferimentos, alagamento, doenças, temperatu

ras inadequadas ou períodos de seca, elevam, geral

mente, a produção de etileno.

BIOSStNTESE E INATIVAÇÃO

O etileno é um composto simétrico de 2 carbonos

com 1 dupla ligação e 4 hidrogênios, peso molecular
de 28,05, densidade relativa no ar de 0,978, inflamá

vel, incolor, com odor adocicado similar ao éter (Fig.
12.2).

Algumas substâncias com atividade biológica simi

lar à do etileno, como o propileno e o acetileno, são

consideradas análogas a esse gás, sendo moléculas

Fig. 12.2 Fórmula química do etileno.

preferencialmente pequenas e com duplas ligações

(cadeias longas de carbono contendo ligações triplas

têm menor atividade biológica).

Enquanto, para as plantas vasculares, a biossínte

se de etileno pode ser considerada razoavelmente es

tabelecida, esta ainda é desconhecida nos organismos
não-vasculares. A via biossintética do etileno foi

elucidada por Adams e Yang (1979), que verifica

ram, com o uso de carbono marcado, a conversão da

L-metionina à S-adenosilmetionina (AdoMet ou

SAM), e desta aos produtos: ácido 1-aminociclopro

pano-1-carboxílico (ACC), 5' -metiltioadenosina

(MT A), 5' -metiltiorribose e etileno (Fig. 12.3). A

metionina é convertida a AdoMet pela enzima
sintetase do AdoMet. A conversão do AdoMet a

ACC e MT A, catalisada pela sintase do ACC, cor

responde à reação-chave da via biossintética do eti

leno. O AdoMet também participa da síntese de po

liaminas, podendo haver competição por esse subs
trato entre essa via metabólica e a de etileno. O ACC

é convertido a etileno pela oxidas e do ACC ou a N

malonil ACC (MACC) por ação da transferase do

malonil. O MACC é uma forma conjugada, não-vo

látil, que se acumula nos tecidos, representando uma

etapa regulatória da inativação do ACC. Um segun

do conjugado de ACC, o l-(Y-L-glutamil-amino)

ciclopropano-1-carboxílico (GACC), também foi
recentemente identificado.

A 5' -metiltioadenosina (MT A), através da nucleo

sidase da MT A, é convertida a 5' -metiltiorribose

(MTR), e esta a 5' -metiltiorribose-1-fosfato (MTR

1-P), pela ação da cinase da MTR. A MTR-1-P gera,

por oxidação, o ácido a-ceto-y-metiltiobutírico

(KMB), possivelmente através de desidrogenases. O

KMB é convertido a metionina por uma transaminase

específica, sendo a L-glutamina o doador mais efici

ente de amina. Essa seqüência de reações a partir da
MT A tem a finalidade de reciclar a metionina e o

enxofre para o reaproveitamento do grupo metiltio

(CH3-S) e manutenção da produção de etileno .
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Fig. 12.3 Via de biossíntese do etileno e ciclo de Yang. O aminoácido metionina é o precursor do etileno. A reação

catalisada pela sintase do ACC, que converte AdoMet a ACC, é uma reação limitante da via de biossíntese do etileno.

O grupo CH3-S da metionina é reciclado através do ciclo de Yang. O ACC pode ser conjugado formando o N-malonil

ACC ou ser convertido em etileno. As substâncias AOA (ácido aminooxiacético) e A VG (aminoetoxivinilglicina) são

inibidores da síntese do etileno. (Modificado de Yang 1981 e Yung et al. 1982.)
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Estudar a biossíntese do etileno com as principais

enzimas envolvidas nesse processo é importante para

compreender a regulação desse hormônio.

A sintase do ACC, responsável pela conversão de

AdoMet a ACC e MT A, é uma enzima citossólica

presente em várias plantas. Devido à sua baixa dis~

ponibilidade e labilidade (por exemplo, em tomate

sua meia~vida é de apenas 58 minutos), a sintase do

ACC permanece parcialmente purificada. A ativida~

de dessa enzima é dependente de piridoxa15~fosfato,
e inibidores dessa substância, como o A VG (amino~

etoxivinilglicina) e o AOA (ácido aminooxiacético)

bloqueiam a conversão de AdoMet a ACC.

Vários laboratórios têm clonado genes da sintase

do ACC de várias plantas, como o arroz, soja e taba~

co, e de frutos de tomates e maçãs. A seqüência de

aminoácidos mostra alto grau de similaridade com as
aminotransferases. Os resultados indicam a existên~

cia de isoformas derivadas de uma família multigênica,

cada uma codificada por um gene diferente. Em to~

mateiros, há pelo menos 9 genes para a sintase do

ACC, expressos de maneira distinta nos tecidos, de~

pendendo do desenvolvimento das plantas ou em

respostas aos fatores ambientais.

A atividade da sintase do ACC é o ponto regula~

tório mais importante na produção de etileno, sendo

os teores dessa enzima afetados por mudanças ambi~

entais, hormonais e por diversos eventos fisiológicos.

O aumento na produção de etileno verificado em

certas fases do desenvolvimento, como germinação,
amadurecimento de frutos e senescência, ou em res~

posta a estresses, dentre os quais ferimentos mecâni~

cos, seca, alagamento, geadas, infecções e agentes

tóxicos, é acompanhado por uma elevação na sínte~

se ou na ativação da sintase do ACC.

A conversão de ACC a etileno é produzida por
uma enzima oxidativa, mais recentemente conheci~

da como oxidase do ACC e anteriormente denomi

nada de enzima formadora de etileno (EFE). Essa

enzima parece estar associada à membrana plasmáti

ca ou presente no apoplasto, como evidenciado atra

vés da técnica de imunolocalização.

A oxidase do ACC também é codificada por uma

família multigênica, havendo similaridade entre as

enzimas em frutos de abacate, maçã, pêssego e toma

tes. Nestes últimos, as enzimas induzidas pelos genes

ptom13 e ptomS apresentam 88% de similaridade.

A oxidase do ACC purificada de maçãs é um

monômero com peso molecular de 35 kDa e uma

enzima instável (meia~vida de 2 horas). Essa enzima

necessita de ferro, ascorbato e COz para a sua ativi
dade, sendo a conversão de ACC em etileno inibida

por benzoato de sódio, altas temperaturas, baixa oxi

genação e íons cobalto (Co 2+).

As aplicações de algumas substâncias têm auxi

liado nos estudos do etileno em diferentes proces~

sos biológicos nas plantas. A prata, por exemplo,

mostrou~se um potente e específico inibidor da

ação do etileno, podendo ser usada na forma de
nitrato ou tiossulfato. Outras substâncias, tais como

o 2,5~norbornadieno (NBD) e o diazociclopenta

dieno (DACP), também apresentam esse efeito ini~
bitório.

Participando de vários processos fisiológicos do

desenvolvimento vegetal, o etileno exerce vários efei

tos comercialmente interessantes na agricultura. En~

tretanto, como esse é um hormônio gasoso, sua apli

cação é difícil de ser realizada a campo, sendo utiliza~

do no seu lugar o ácido 2~cloroetilfosfônico - CEPA,

também conhecido como Ethephon ou Ethrel. Essa

substância, descoberta em 1960, é inerte sob pH

menor do que 4; todavia, quando misturada em água

e absorvida pela planta, libera etileno em pH fisioló~

gico (Fig. 12.4).

Etileno

o
I1

CI-CH2-CH2-P-OH + OH -ffiz#ÇH2 + H2PO.+ CI
I

O

Ácido 2-cloroetilfosfônico
(Ethephon ou Ethrel)

Fig. 12.4 Reação de liberação do etileno a partir do Ethrel.
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A solução aquosa de Ethrel é facilmente pulveri

zada nas plantas, sendo absorvida e transportada para

os tecidos vegetais, representando um mecanismo

eficiente de aplicação de etileno. Pode ser usada para
estimular o amadurecimento de frutos de tomate e

maçã, bem como na sincronização da floração em

Bromeliaceae, destacando-se o abacaxizeiro (Ananas

comosus) - (ver Capo 16, Floração).

Aplicação de fitorreguladores

AUXINA

Ébem conhecido o fato de que a aplicação de AIA

provoca uma elevação na produção de ACC e etile

no, refletindo numa elevação do conteúdo de mRNA

da sintase do ACC. Entretanto, apenas um limitado
número de isoformas da sintase do ACC foi induzido

por auxinas. A aplicação de auxinas sintéticas, como

o ANA, 2,4-D e picloram (ambos herbicidas), tam

bém estimula a produção de etileno, enquanto o tra

tamento simultâneo com A VG (aminoetoxivinilgli

cina) bloqueia a produção desse gás. O aumento no

teor de etileno após a aplicação de auxinas pode ser

de 10 a 100 vezes, ocorrendo num intervalo de 30

minutos a 2 horas. Altas concentrações de auxinas

promovem respostas rápidas na produção de etileno,

enquanto a diminuição dos teores de AIA nos teci
dos está associada ao retorno aos níveis normais da

sintase do ACC.

CITOCININA

Um aumento de 2 a 4 vezes na produção de etile

no tem sido registrado em plantas tratadas com cito

cininas, conforme foi observado em segmentos de

folhas de milho, alface, arroz e trigo, de hipocótilo de

soja e em raízes isoladas de milho após 6 a 9 horas da

aplicação hormonal. Em alguns casos, a produção

desse gás chegou a aumentar até 50 vezes, como em

folhas de algodoeiro.

A aplicação de citocininas e de auxinas resulta em

uma produção de etileno muito maior do que quan

do esses hormônios são aplicados isoladamente. Esse

efeito sinergístico, associado a uma maior atividade

da sintase do ACC e, conseqüentemente, à produção
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de ACC, foi observado em sementes de pepino, seg

mentos de folhas de trigo e dália e em plântulas esti
oladas de ervilha.

GIBERELINA

Tratamentos com giberelinas têm apresentado

efeitos relativamente pequenos e variáveis na produ

ção de etileno. Apenas um leve incremento na pro

dução de etileno foi verificado em feijão, sementes de

amendoim e tubérculos de batata após a aplicação de

giberelina. Entretanto, em plântulas de ervilha, calo

de tabaco e segmentos de folhas de alface, a presença
desse hormônio não influenciou os teores de etileno.

ÁCIDO ABSCÍSICO

Em algumas plantas, a aplicação do ácido abscísico

(ABA) pode promover a produção de etileno, como

observado em segmentos de folhas de alface, flores de

Ipomea nil e em maçãs. Porém, o efeito do ABA pode

ser considerado relativamente pequeno, provocando,

em geral, um aumento de cerca de 2 vezes nos teores

de etileno, possivelmente por meio da estimulação da

atividade da oxidas e do ACC, como verificado em

maçãs e discos de folhas de espinafre. Um aumento
no teor de MACC também foi observado em folhas

de espinafre, sugerindo uma maior atividade da
maloniltransferase do ACC.

Entretanto, contrariamente ao que foi visto aqui,

em folhas de trigo submetidas à seca, a aplicação de

ABA inibiu a produção de etileno, via redução da
atividade da oxidase do ACC. Efeitos similares foram

verificados em culturas de células em suspensão, se

mentes de amendoim, folhas de arroz e aveia e

plântulas de ervilhas e soja.

ETILENO

Dependendo do tecido vegetal, a aplicação de eti

leno pode induzir a autocatálise ou a auto-inibição
desse hormônio. Durante o amadurecimento de fru

tos, a aplicação de etileno induz sua autocatálise (re

troalimentação, processo pelo qual a presença do

produto realimenta sua síntese), promovendo a con

versão de ACC a etileno. Por outro lado, no pro

cesso de auto-inibição, há um bloqueio na síntese
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de ACC através de uma diminuição na atividade da
sintase do ACC.

Fatores bióticos e abióticos

TEMPERATURA

A temperatura ótima para a produção de etileno é

de cerca de 30° C, havendo uma diminuição na sua

síntese sob temperaturas mais elevadas, até um valor

máximo próximo a 40° C. Assim, em maçãs, ocorre

um aumento linear na produção de etileno entre - 5
e 30° C, declinando linearmente entre 30 e 40° C.

Sob temperaturas elevadas a oxidase do ACC é

inativada, possivelmente devido à sua localização nas

membranas ou no apoplasto. Entretanto, a atividade

da sintase do ACC não é prejudicada por tempera
turas elevadas, ocorrendo acúmulo de ACC.

Temperaturas extremas, tanto baixas (geadas)

quanto elevadas (40° C), podem gerar estresses, le

vando à síntese de etileno. Plantas tropicais e subtro

picais são mais sensíveis à geada, enquanto as de cli

ma temperado mostram-se mais tolerantes. Plantas

menos tolerantes submetidas a geadas, quando nova

mente colocadas sob temperaturas moderadas, passam

a produzir etileno em resposta ao estresse, resultan

do, por exemplo, na abscisão prematura de frutos.

LUZ

Os efeitos da luz na produção de etileno são depen

dentes da qualidade e quantidade luminosa e dos te

cidos vegetais envolvidos, podendo haver promoção,

inibição ou nenhuma resposta sobre a síntese desse

hormônio. A luz inibe a produção de etileno em te

cidos verdes, como observado em plantas intactas de

soja submetidas ou não a estresses, em segmentos de

tomate, soja e em girassol e em folhas de trigo, arroz

e tabaco. A manutenção da clorofila em folhas des

tacadas de arroz decorre principalmente da inibição

da síntese de etileno provocada pela luz.

Em amendoim rasteiro, as gemas crescem horizontal

mente, na presença de luz, e quase verticalmente quan

do no escuro, ocasião na qual a produção de etileno é

cerca de 3 vezes mais elevada. Esses resultados sugerem

o envolvimento do etileno, de alguma forma, na orien

tação do crescimento caulinar de plantas rasteiras.

Baixas intensidades luminosas podem estimular a

síntese de etileno e induzir a abscisão foliar em plan

tas sensíveis à sombra, como em alguns cultivares de

pimenta. Sob alta intensidade luminosa natural, foi

observado um aumento de 2 a 100 vezes na produção
de etileno durante o desenvolvimento de inflorescên

cia das orquídeas Catasetum e Cycnoches, coincidin

do com uma maior formação de flores femininas.

Semelhante ao que já tinha sido verificado em

Cucurbitaceae, o etileno pode atuar como um hor

mônio de feminilização também em algumas orquí

deas. A luz também pode causar um aumento na pro

dução de etileno em bromélias, estimulando a flora

ção em Aechmea victoriana.

OXIGÊNIO

°oxigênio é necessário para a produção de etile

no nas plantas, uma vez que a conversão do ACC a

etileno é dependente da atividade de uma oxidase: a
oxidase do ACC. Em frutos climatéricos como ma

çãs, bananas, peras, assim como em flores de cravos e

orquídeas, a produção de etileno pode ser inibida por

baixas concentrações de 0z razão pela qual baixos te

ores de 0z são usados em câmaras de atmosfera con

trolada para armazenamento de frutos por longos pe
ríodos.

COz
Os efeitos do COz na síntese de etileno são depen

dentes do tecido vegetal. A ação antagônica do COz

em relação ao etileno possibilita o armazenamento de

frutos climatéricos em câmaras com concentração ele

vada de gás carbônico. Quando os frutos de pêssego e

maçã foram transferidos para um ambiente enrique

cido de COz (40%), não se observou a produção de

etileno, sendo a taxa respiratória reduzida à metade.

Entretanto, plantas de milho e folhas de aveia, taba

co e arroz expostas a concentrações elevadas de COz

tiveram a produção de etileno aumentada, resultan
te de uma maior atividade ou síntese da oxidase do

ACC.

ALAGAMENTO

°alagamento é um estresse definido como a pre

sença de água no solo além da capacidade de campo .

•



A água em excesso pode asfixiar as raízes das plantas

terrestres, devido a uma redução ou eliminação do

oxigênio do solo, impedindo as trocas gasosas entre
as raízes, a rizosfera e o ambiente aéreo.

Dentre os cinco hormônios clássicos, o etileno tem

sido associado às respostas das plantas sob condição

de alagamento. Esse hormônio está presente em teo

res mais altos nas plantas alagadas, provocando a re

dução do crescimento de folhas, caules e raízes, a

epinastia (curvatura para baixo), senescência e abs

cisão foliar, aumento da espessura da base caulinar,

formação de raízes adventícias e de aerênquima, bem

como hipertrofia de lenticelas dos caules e raízes.

O precursor ACC é acumulado na raiz hipóxica e

transportado através do xilema para a parte aérea mais

oxigenada, onde é oxidado a etileno, acarretando uma

elevação na produção desse gás. O teor de ACC no

caule aumenta substancialmente em resposta ao ala

gamento após 24 horas, e a produção do etileno ocorre

a partir de 48 horas (Tabela 12.1).
Em plantas de arroz, 2 genes codificadores da

sintase do ACC, um deles ativado na parte aérea (os

acs 1) e o outro (os-acs3) nas raízes, são induzidos por

anaerobiose. Em fo1has de tomate o gene ptom13 co

difica um polipeptídeo componente da oxidase do

ACC, cuja atividade é aumentada após 6-12 horas

do início do alagamento.

SECA

Algumas espécies vegetais, tecidos de folhas ou

frutos, quando destacados e submetidos à seca, apre-
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sentam teores mais elevados de etileno, o que não se

observa em plantas intactas submetidas à seca sob

condição natural. As alterações fisiológicas, bioquí

micas e moleculares observadas nesses casos parecem

estar associadas ao aumento e redistribuição do áci

do abscísico, principal hormônio envolvido com esse

tipo de estresse (ver Capo 11, Ácido Abscísico).

SUBSTÂNCIAS QUÍMICAS
A produção de etileno pode ser estimulada por

vários metais fitotóxicos, como o cádmio, cobre, fer

ro, lítio, prata e zinco; compostos inorgânicos, como

a amônia, bissulfito, ozônio e salicilato; e orgânicos,

como o ácido ascórbico; herbicidas como o endotal,

paraplat e glifosato; desfolhantes, como o thidiazuron,

cianeto de potássio; e pesticidas, como o metolmil.

FERIMENTOS MECÂNICOS
A síntese de etileno pode ser promovida através

de estímulos mecânicos, como o destacamento e frag

mentação de órgãos, a incisão ou a pressão, sendo a

produção desse gás dependente da intensidade do

ferimento. A elevação do teor de etileno foi registra

da em batata-doce, nos frutos de maçã, abacate e to

mates, em folhas de feijão, tomate, espinafre e milho

e caule de Pharbitis nil. Enquanto, em folhas feridas

de feijão, a síntese de ACC ocorreu após 10 minu

tos, em frutos de moranga (Cucurbita maxima Duch.)
esse efeito foi observado num intervalo de 10 a 25

horas, coincidentemente com uma maior produção
da sintase do ACC e do etileno (Tabela 12.2).

Efeitos do alagamento sobre os teores de ACC (nmol g-I) na seiva do
xüema e de etüeno (nl g-l h -I) em pecíolos de plantas de tomate
(Lycopersicum esculentum). Plantas-controle (mantidas em solo drenado) e
plantas alagadas durante 24, 48 e 72 horas (Modificado de Bradford e Yang,
1980)

ACC (nmol g-I)

Tempo (horas)

°
24

48

n

Controle

0,0
0,0
0,0
0,0

Alagadas

0,0
1,05
2,95

1,55

Controle

0,15

0,15

0,07

0,07

Alagadas

0,13

0,16
0,58
1,05
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Efeitos de ferimento na produção, durante 25 horas, da sintase do ACC
(nmol g-l h-I), ACC (nmol g-l) e etileno (nmol g-l h-I) em discos de
mesocarpo de Cucurbita maxima (Modificado de Hyodo et aL, 1989)

Teores
~

(nmol g-l h-I)
(nmol g-l)(nmol g-l h-I)

Tempo (h)

Sintase do ACCACCEtileno

O

O OO

5
12561,952,82

10
260141,596,12

15
110707,967,53

20
20902,658,94

25
10920,3522,59

INFECÇÃO POR PATÓGENOS
A infecção por vírus, bactérias e fungos causa o

amarelecimento, epinastia e abscisão das folhas. Es

ses sintomas, típicos do etileno, podem ser observa

dos em folhas de feijão, tabaco, pepino e de tomate

infectadas por vírus, assim como em Vicia fava infec

tada pela bactéria noduladora Rhizobium leguminosa

rum. Uma grande variedade de fungos, dentre os quais

Diplodia natalensis, Penicillium expansum, Botrytis

cinerea e Alternaria citri, também podem causar o au

mento na produção de etileno em frutos de banana,

manga e maçã.

TRANSPORTE DO
ETILENO

o transporte do etileno, ao contrário dos demais

hormônios vegetais, é independente de tecidos vas

culares e de outras células. Esse gás etileno movimen

ta-se facilmente entre os tecidos, difundindo-se atra

vés dos espaços intercelulares, podendo ser perdido

para o ambiente. A água e os solutos do citoplasma
dificultam o movimento do etileno, sendo o seu coe

ficiente de difusão, nestes, cerca de 10.000 vezes in

ferior ao do ar. Devido à sua afinidade com lipídios

(14 vezes mais solúvel do que na água), o etileno é

capaz de se difundir com relativa facilidade através

da casca de alguns frutos, como a maçã (presença de
ceras).

MECANISMO DE AÇÃO DO
ETILENO

Os hormônios apresentam, freqüentemente, um

efeito pleiotrópico, ou seja, diferentes tipos de célu

las-alvo respondem ao mesmo conjunto de sinais atra

vés de mecanismos similares de percepção e transdu

ção, porém seus programas moleculares são distintos.

Independentemente da diversidade de efeitos do

etileno no desenvolvimento vegetal, seu mecanismo

de ação envolve, num primeiro momento, a ligação

a um receptor específico, seguido da ativação de uma

ou mais vias de transdução de sinais, desencadeando

então a resposta celular.

Verificou-se, recentemente, um progresso substan

cial no entendimento da ação do etileno através do

uso de mutantes de Arabidopsis thaliana representados

por aqueles que falham em responder ao etileno exó

geno - mutante resistente ao etileno e outros, cujas

respostas ao hormônio ocorrem mesmo em sua ausên
cia - mutante constitutivo.

Os receptores de etileno isolados em tabaco, fei

jão e tomates são proteínas de membrana. Após a li

gação do etileno ao receptor, é iniciado o processo de

transdução, representado por mudanças conformaci

onais nas moléculas receptoras que ativam um pro

grama molecular específico, modificando a expressão

gênica e a síntese de mRNA e proteínas necessárias

para uma resposta característica.

J
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Fig. 12.5 Modelo hipotético de sinalização do etileno em

Arabidopsis. O etileno se liga aos receptores ETR 1 ou ERS 1,

que são proteínas da membrana do retículo endoplasmáti

co. Os receptores de etileno ETR2 e EIN4, similares a

ETR1, e ERS2, similar a ERS1, também podem estar na

membrana. O etileno se liga ao receptor através do co,fa

tor cobre, o que causa a inativação do CTR1, permitindo

que EIN2 se torne ativado, o que promove a ativação de

uma cascata de fatores de transcrição, incluindo o EIN3 e

o ERF1, que causam a expressão de genes estimulados por

etileno. (Modificado de Chang e Shockey, 1999; Urao et

al.,2000.)

No final da década de 80, foram isolados mutan,

tes resistentes ao etileno (etr 1) em Arabidopsis. O

gene etr 1 codifica a proteína ETR1 encontrada nas

membranas, a qual mostrou ser realmente um recep,

tor de etileno e, portanto, envolvida na transdução

de sinais referentes a esse hormônio. ETR1 age como

um dímero com 2 proteínas transmembrana ligadas

por pontes dissulfido, e a ligação do etileno a esse

receptor requer a presença de cobre como um co,fa,

tor. Genes de Arabidopsis codificam outras 4 prote,

ínas similares ao ETR 1, que também atuam como re,

ceptores de etileno: ETR2, EIN4, ERS1 e ERS2. Re,

centemente, foi demonstrado que o ETRl está lo

calizado principalmente no retículo endoplasmáti

co. Apesar da sua localização intracelular, por apre

sentar afinidade com lipídios, o etileno atravessa

facilmente a membrana celular, ligando,se ao recep
tor intracelular.

A proteína codificada pelo gene ctr 1, isolado de um

mutante constitutivo para etileno, está envolvida no

mecanismo de ação do etileno. A seqüência de ami

noácidos dessa proteína sugere similaridade com as

cinases serina/treonina da família Raf, como as MAP

cinases (MAPK - proteína cinase mitogênica ativa
da), encontradas desde leveduras até mamíferos.

As proteínas EIN2, EIN3 e ERFl também estão

envolvidas na transdução dos sinais desencadeados

pelo etileno. A proteína EIN2 é encontrada em mem

branas, enquanto a ptoteína EIN3 é um membro da

família de fatores de transcrição EIN3/EIL que são

importantes componentes para mediar os efeitos do

etileno na expressão gênica.

O modelo teórico mostrado na Fig. 12.5 represen

ta o entendimento que se tem, atualmente, sobre o

mecanismo de ação do etileno. Inicialmente, o etile

no ligar-se-ia aos receptores ETR1, ETR2, EIN4,

ERSl e/ou ERS2 presentes na membrana endoplas

mática, inativando a proteína CTRl, que, por sua vez,

permitiria a ativação de EIN2 e, posteriormente, de

EIN3. Esta última atuaria no núcleo regulando posi

tivamente a expressão do gene erfl , promovendo a

formação de um fator de transcrição, chamado ERFl,

que se ligaria ao elemento de resposta do etileno

(ERE). O etileno desencadeia a transcrição de mRNA

de diversos genes, como, por exemplo, aqueles que



Fig. 12.6 Área média de células da base caulinar de plan

tas de Pelthophorumdubium. Controle - plantas drenadas;

controle + etileno - plantas drenadas e tratadas com 240

mg l-I de Ethre'1; alagado - plantas alagadas; alagado +
etileno - plantas alagadas e tratadas com 240 mg 1-1 de
Ethrel. Um aumento similar das áreas das células foi veri

ficado tanto em plantas drenadas tratadas Ethrel quanto

em plantas submetidas ao alagamento. As maiores áreas

celulares são observadas em plantas alagadas tratadas com

Ethrel. (Modificado de Medri et al., 1998.)

em algumas espécies de mono e dicotiledôneas. Se~

mentes dormentes de pêssego, por exemplo, apresen~

tam uma produção reduzida de etileno no eixo em

brionário, podendo a germinação destas ser promo

vida através de tratamento com Ethrel. Em carrapi

chos, as sementes não~dormentes produzem até 4
vezes o teor de etileno verificado nas sementes dor~

mentes, cujos tecidos acumulam ACC e apresentam

baixas concentrações da oxidase do ACC. Em semen~

tes de alface e de Xanthium pensylvanicum, a utiliza~

ção de inibidores da síntese de etileno, como o A VG

e íons cobalto, reduz a taxa de germinação, efeito esse

revertido, por sua vez, com a aplicação desse gás.

O efeito do etileno na promoção do desenvolvi~

mento de brotos laterais em plantas lenhos as é conhe~

cido desde a década de 20, apesar de não se saber ainda

ao certo como atuaria nesse processo. O desenvolvi~

mento dos ramos laterais resultaria da remoção do

efeito inibitório do meristema apical sobre as gemas

laterais, cuja dormência é controlada por vários hor

mônios, podendo o etileno modular a atividade des

ses hormônios (ver Caps. 8, Auxinas, e 9, Citocini~

nas). A brotação de bromeliáceas, cormos de gladíolos

e tubérculos de batatas pode ser estimulada, experi~
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Dormência

A habilidade de muitas plantas de se desenvolve~

rem em estações do ano ou regiões adversas depende

da capacidade que apresentam de restringir o desen~

volvimento sob condições desfavoráveis e retomá~lo

em condições apropriadas. Os mecanismos de reati~

vação do crescimento e desenvolvimento ainda não

são totalmente compreendidos, podendo haver algu~

ma participação do etileno nesses processos.

O envolvimento do etileno na promoção da ger~

minação foi observado, inicialmente, na década de 20

PRINCIPAIS FUNÇÕES NOS
VEGETAIS

Divisão e expansão celular

A redução de crescimento provocada pelo etileno

em plantas intactas está geralmente associada ao re~

tardamento (ou mesmo inibição) da divisão celular,

devido a uma maior duração da fase G 1, G 2 ou S.

Tratamentos com etileno promovem a reorgani~

zação dos microtúbulos e das microfibrilas de celulo~

se da parede celular, de uma posição normalmente

transversal para outra longitudinal, resultando, em

conseqüência, uma redução acentuada do alonga

mento longitudinal e um incremento na expansão

lateral das células, fazendo com que o caule fique ao

mesmo tempo mais curto e espesso. Esses efeitos são

facilmente observados em ervilha, assim como em

plantas alagadas, como verificado em Pelthophorum

dubium (Fig. 12.6).

codificam as enzimas celulase, 13~1,3 -glucanase, pe

roxidase, sintase da chalcona além de uma proteína

relacionada à patogenicidade (PRP). Uma seqüência

regulatória, chamada de elemento de resposta ao eti

leno (ERE), que apresenta uma seqüência repetida de

GCCGCC, foi identificada em genes regulados pelo
etileno.

Na ausência de etileno, essas respostas são repri~

midas, possivelmente pela ativação direta do regula~

dor negativo CTR1, que atuaria sobre uma cascata de

fosforilações, impedindo a seqüência de proteínas
EIN2, EIN3 e ERF1 de se tomar ativa.
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mentalmente, por etileno, estando associada, pelo

menos no último caso, ao aumento da taxa respira

tória e à mobilização de carboidratos.

Crescimento e diferenciação da
parte aérea

CRESCIMENTO

A inibição do crescimento resultante da divisão e

alongamento celulares é um efeito marcante do eti

leno, interpretado como conseqüência de alterações

no transporte ou da ação de substâncias promotoras
desses eventos celulares.

Em caules e raízes, a inibição do crescimento é

rápida, porém reversível, tanto em plantas intactas

quanto em segmentos isolados. Entretanto, em plan

tas aquáticas, o crescimento de caules, pedolos e pe

dúnculos de frutos é estimulado pela elevação do teor

de etileno, este resultante simultaneamente do au

mento na síntese do ACC e redução na difusão deste

e de outros gases, de acordo com o observado, por

exemplo, em arroz. Pedolos de várias plantas de há

bito aquático, como Ranunculus sceleratus, Rumex

palustris, Rumex crispus, Nymphoides peltata, Callitri

che platycarpa e raquis de Regnillidium diphyllum (sa

mambaia) podem também ter o crescimento favore

cido por etileno. Esses efeitos estimulatórios podem

ser resultantes da interação do etileno com outros

hormõnios, dentre os quais um aumento na síntese

de ácido giberélico (AO), ou uma diminuição no teor

do ácido absdsico (ABA), alterando assim, favora

velmente, o balanço entre as substâncias promotora

e inibidora do crescimento (Fig. 12.7).

Perturbações mecânicas no caule causadas pelo

vento podem estimular a produção de etileno e alte

rar o crescimento e desenvolvimento das plantas,

modificando sua estatura e formato. Em hipocótilo de

pepino, a produção de etileno foi duplicada após 4

horas da perturbação mecânica, causando a curvatu

ra da plântula em direção ao estímulo, processo esse

observado em cerca de 50 espécies de 20 famílias di
ferentes.

Em plantas jovens de ervilha e estolões de moran

go, a presença de etileno promoveu uma curvatura de

90° na orientação do crescimento da porção aérea.

O mutante diageotrópico de tomate (dgt), caracteri

zado pelo crescimento horizontal tanto dos caules

quanto das raízes, bem como pela pouca sensibilida

de à auxina, quando tratado com etileno mostrou-se

capaz de retornar, mesmo que parcialmente, ao cres
cimento vertical.

ABERTURA DO GANCHO
SUBAPICAL

O gancho subapical, encontrado na maioria das

dicotiledõneas muito jovens, protege o meristema

apical durante o crescimento das plântulas ainda

quando sob o solo. Uma maior produção de etileno

foi verificada na região interna do gancho subapical

de feijão em comparação à porção externa - nesse

Nível de água

Nível de solo
~ABA

>.t CRESCIMENTO INTERNÓS.t ETILENO <
Nível de solo

ALAGAMENTO -

Fig. 12.7 Crescimento caulinar de plantas de arroz cultivadas sob alagamento. Nessa condição, as plantas apresentam
teores elevados de etileno o que acarreta uma diminuição da concentração do hormônio inibidor do crescimento ácido
abscísico (ABA) e um aumento no teor do hormônio promotor de crescimento ácido giberélico (AG), o que promove o
crescimento do caule.
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Fig. 12.8 Curvaturas (graus) das folhas de plantas de era
ton urucurana provocada pelo tratamento com 150 e 300
mg l-I de Ethrel, durante 30 dias. (Colli, 1998.)
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INDUÇÃO FLORAL E EXPRESSÃO
SEXUAL

A promoção da floração pelo etileno, inicialmen

te observada em abacaxizeiro e mangueira através da

fumaça de madeira, é limitada a um pequeno núme~

ro de espécies, destacando~se as espécies de Bromelia

ceae. Em plantas de abacaxi, a aplicação de Ethrel ou

de auxinas que induzem a produção de etileno sin

croniza a resposta de floração e, portanto, a colheita

dos frutos, representando uma importante prática

horticultural. A resposta ao etileno é dependente da

LENTICELAS HIPERTROFIADAS
°etileno está associado à hipertrofia de lenticelas

caulinares, estas resultantes de um aumento de volu

me do tecido parenquimatoso encontrado junto a seus

poros. Em plantas de Croton urucurana mantidas sob

condições de capacidade de campo e tratadas com

Ethrel, observou-se que o número de lenticelas au

mentava com o aumento da concentração dessa subs

tância liberadora de etileno (Tabela 12.3). Essa hi

pertrofia tem sido observada na base de caules e em

raízes de plantas sujeitas ao alagamento, representan~

do estruturas importantes para a eliminação de com

postos tóxicos, como o etanol, e também para a cap~

tação do oxigênio, que se difunde da parte aérea para

as raízes submersas (hipóxicas).

EXPANSÃO E EPINASTIA DE FOLHAS
A expansão das folhas de plantas de batata, taba~

ca, girassol e Gramineae pode ser inibida pela apli~

cação de etileno, estando tal efeito na família citada

associado à diminuição na taxa de divisão celular.

A epinastia, isto é, a curvatura para baixo da fo~

lha devido ao maior alongamento das células da par

te superior do pedolo, é considerada por alguns au

tores como um efeito direto do etileno, enquanto

outros pesquisadores sugerem que haveria uma redis

tribuição e acúmulo de auxina, na parte superior do

pedolo, induzidos por esse gás.

A aplicação de Ethrel em plantas ainda peque~

nas de Croton urucurana, uma Euphorbiaceae

lenhos a brasileira, promove uma maior curvatura

nas folhas tratadas com concentrações mais eleva

das dessa substância (Fig. 12.8). Entretanto, a cur

vatura das folhas em resposta ao tratamento com
etileno não foi verificada com a mesma intensidade

em outras plantas.

Plantas submetidas ao alagamento geralmente

apresentam epinastia, como observado em tomatei

ros. Nessas plantas, a epinastia resulta de um aumen

to tanto na síntese da enzima sintase do ACC quan

to na produção de ACC no sistema radicular. Essa

substância, quando transportada através do xilema

para a parte aérea, na presença de 02' é convertida a

etileno pela oxidase do ACC, resultando num rápi

do estabelecimento da epinastia foliar.

caso, a aplicação do inibidor de etileno A VG resul~

tou na abertura do feijão.

Plantas crescidas no escuro e, portanto, estioladas

apresentam uma produção elevada de etileno, redu~

zida com a exposição à luz. Aparentemente, o

fitocromo atua intermediando essas respostas: en~

quanto a luz no comprimento de onda vermelho (660

nm) inibe a produção de etileno, o vermelho extre~

mo (730 nm) produz o efeito contrário (ver Capo 19,

Fotomorfogênese). A luz vermelha, inibindo a pro~

dução do etileno, causa um efeito promotor na aber~

tura do gancho subapical em ervilha, trigo, arroz, soja

e cevada. A diminuição da síntese desse hormônio é

devida à diminuição dos teores de ACC através da

malonização do ACC.
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Número de lenticelas
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associado à indução dessas estruturas secretoras, re

lacionadas geralmente com a defesa contra insetos e

organismos causadores de doenças. A aplicação de

Ethrel estimulou a formação de resinas e duetos

resiníferos em Pinus, além da formação de gomas em

Citrus vokameriana, mangueira e cerejeira. Estresses,

como o alagamento, induzem a produção de etileno

e a formação desses ductos resiníferos.

Em Hevea brasiliensis (seringueira), a aplicação de

ACC é capaz de desencadear um aumento na produ

ção e fluxo de látex, sendo assim uma técnica bastante

utilizada na produção comercial da borracha.

SENESCÊNCIA
A senescência ou envelhecimento nas plantas su,

periores, diferentemente do que geralmente se supõe,

não deve ser visto como processo de deterioração, mas

como parte integrante de um programa de desenvol,

vimento. Conforme mostrado na Fig. 12.13, a senes

cência pode ocorrer no organismo inteiro ou somen

te em parte dele. No primeiro caso, encontram-se as

plantas que frutificam uma única vez (monocárpieas),

as quais normalmente morrem após a frutificação,

mesmo quando as condições ambientais continuam
favoráveis ao desenvolvimento, como é o caso do

milho, picão, alface, soja, tabaco etc. Nesse grupo não

se encontram apenas plantas herbáceas, mas muitas

espécies de agaves e touceiras de bambu, as quais

podem demorar até dezenas de anos para florescer e

frutificar, porém, quando o fazem, morrem rapida

mente (Fig. 12.9A). Nos vegetais monocárpieos,

portanto, parece existir uma forte relação entre a

frutificação e o estabelecimento dos eventos da senes,

cência. Acredita-se, há bastante tempo, que a

o

150
300

Ethrel (mg l-I)

Número médio de lenticelas hipertrofiadas encontradas em uma área de
0,25 cm2 na base caulinar de plantas de Croton urucurana tratadas com
150 e 300 mg 1-1 de Ethrel. Médias seguidas de letras iguais não diferem
estatisticamente pelo teste de Tukey (P<0,05) (Modificado de Colli, 1998)

presença de pelo menos uma folha com grau mínimo

de maturidade. Enquanto o tratamento de 6 horas

com etileno mostrou,se suficiente para promover após

4 dias a indução floral em abacaxi, o tratamento com

A VG em algumas espécies ornamentais de Bromeli,

aceae atrasou a formação de flores (ver Capo 16, Fio,

ração).

A aplicação de etileno aumentou a formação de

hastes florais em gladíolo, narciso e íris, cujos bulbos

foram tratados com esse hormônio. Em N ardso tazetta,

a aplicação desse gás aumentou a taxa de floração em

70% e reduziu em 20 dias o tempo de juvenilidade.

Tratamentos com etileno podem promover a fe,

minilização na alga marinha Dictiostelium mucoroides

e na briófita Selagínella, assim como em plantas supe,

riores, dentre as quais as Cucurbitaceae. Esse proces,

so pode ser resultante da indução de um meristema

floral feminino ou da ação letal do etileno na game,

togênese masculina. Em Gramineae, especialmente

em trigo, 89% das plantas tratadas com esse gás apre,

sentaram esterilidade masculina. Por outro lado, a

aplicação de etileno em Cucurbitaceae, Morus,

Ricinus communis (mamona) e Spinacia induziu a for,

mação de flores femininas. O tratamento com gibe'

relina exerce um efeito contrário ao etileno, favore,

cendo a produção de flores masculinas, efeito esse

também verificado com a aplicação de inibidores da

síntese de etileno (A VG) e de sua ação (íon prata)

(ver Capo 10, Giberelinas).

TECIDOS SECRETORES,

Algumas plantas possuem tecidos secretores como

os ductos de resina em Pinaceae e os ductos gomíferos
em Prunoideae, Citrus e Acacia. O etileno tem sido
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exaustão dos nutrientes disponíveis seria uma das
causas desencadeadoras da senescência e a morte

dessas plantas. De fato, se os botões florais de uma

planta monocárpica forem sucessivamente elimina

dos à medida que se formam, a senescência pode ser

retardada por um bom período de tempo. Em algu

mas plantas, apenas a parte aérea senesce, permane

cendo intactas as raízes e uma pequena porção da base

caulinar, da qual se formam novos brotos quando as

condições ambientais se tomam favoráveis à retoma

da do crescimento (Fig. 12.9B). A senescência pode

ocorrer apenas nas folhas mais velhas, progredindo em

direção às mais novas (Fig. 12.9C). Nesse caso, a causa

do amarelecimento inicial e da morte que se segue

pode ser encontrada na translocação dos nutrientes

dessas folhas para as regiões mais ativas do crescimen

to. A deficiência de nitrogênio é tida como uma das

mais fortes causas dessa resposta (ver Capo 2, Nutri

ção Mineral). A senescência foliar pode ser desenca

deada também por fatores ambientais, como o encur

tamento dos dias e a diminuição das temperaturas

outonais, conforme facilmente observado em angios

permas arbóreas de região de clima temperado, nas

quais a senescência atinge todas as folhas simultane

amente, tornando-as amarelo-avermelhadas (Fig.

12.9D). As flores podem também ser mencionadas

como órgãos de senescência simultânea, principal

mente suas pétalas, sépalas e estames (Fig. 12.9E), o

que é facilmente visível, por exemplo, nos nossos ipês

e jacarandás-mimosos, ambos da família Bignoneace

ae. Quando não fecundadas, as flores inteiras caem.

A senescência envolve tanto eventos citológicos

quanto bioquímicos. Os cloroplastos do mesófilo são

as primeiras organelas a entrar no processo de deteri

oração e de senescência foliar, desencadeado pela

destruição das proteínas constitutivas dos tilacóides,

do estroma (enzimas), degradação da clorofila e con

seqüente perda da cor verde. A coloração amarelo

avermelhada das folhas senescentes resulta da presen

ça de carotenóides, antes mascarados pela clorofila.

A senescência foliar progride com a redução do vo

lume citoplasmático, número de ribossomos etc. A

despeito dessas profundas modificações, o núcleo

permanece estrutural e funcionalmente intacto até os

estágios finais da senescência foliar.

Embora a senescência envolva processos de degra

dação e desativação de funções, paradoxalmente a

ocorrência desses eventos catabólicos depende da sín

tese "de novo" de enzimas hidrolíticas, como protea

ses, lipases e ribonucleases. Isso mostra, claramente,

que a senescência não pode ser interpretada, confor

me já mencionado, como um simples processo de

A B c D E

Fig. 12.9 Tipos principais de senescência em plantas superiores, com a morte da planta inteira (A); apenas a parte aérea
(B); progressivamente das folhas mais velhas em direção às mais novas (C); simultaneamente em todas as folhas (D)j e
flores (E).



•

deterioração, mas como um evento regulado geneti

camente, com começo, meio e fim, como qualquer

outro processo do desenvolvimento vegetal.

Segundo o que se tem observado, alguns genes se

encontram aparentemente desativados ou com bai

xa atividade durante o desenvolvimento das plantas,

como é o caso dos genes associados à senescência

(sag). Todavia, a partir de certo momento, passam a

exercer um papel importante no desencadeamento da
síntese de enzimas hidrolíticas.

Tanto quanto se sabe até o momento, o etileno e

as citocininas são os hormônios mais de perto relaci

onados com a senescência. Uma elevação na produ

ção de etileno e uma concomitante diminuição dos

teores de citocininas têm sido observadas em órgãos

senescentes. Tratamentos com Ethrel (substância que

libera etileno) e ACC aceleram a senescência foliar,

enquanto as citocininas retardam pronunciadamente

o envelhecimento desse órgão (ver Capo 9, Citocini

nas). O emprego de substâncias inibidoras da síntese

de etileno, como aminoetoxivinilglicina (A VG) e

íons cobalto, ou a ação desse hormônio, como alguns

sais de prata (AgNO}) ou gás carbônico, retardam a

senescência. Postula-se que a senescência foliar seja

regulada por um balanço entre etileno e citocininas.

Todavia, vale salientar que, a exemplo do que ocor

re com os demais fitormônios, a resposta ao etileno e

citocininas vai depender da sensibilidade das células

a ambos. De modo geral, a sensibilidade ao etileno

aumenta à medida que o órgão se desenvolve e ama

durece; órgãos ainda muito jovens não são responsi
vos ao etileno.

O etileno é o hormônio mais de perto envolvido

com a senescência de folhas, flores ou partes florais.
Evidências consistentes do envolvimento do etileno

na senescência foram observadas em plantas mutan

tes para as proteínas receptoras de etileno (ETRl).

Esses mutantes são praticamente insensíveis ao eti

leno, retendo por um período mais longo as clorofi

las das folhas e sépalas, em relação às respectivas plan

tas selvagens. Outras evidências relacionadas à im

portância do etileno na senescência de folhas, péta

las e sépalas têm sido obtidas em plantas geneticamen

te modificadas por meio da inserção, em sentido in

verso, da região codificante do gene de uma proteína
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cuja função deseja-se bloquear. Dessa maneira, o pro

duto da transcrição do gene inserido, o chamado

RNAm anti-senso, será complementar ao produto da

transcrição (RNAm) do gene endógeno. Os dois ge

nes ligam-se por complementariedade de nucleotíde

os, impedindo o acesso aos ribossomos. Como resul

tado, a produção da proteína em questão será reduzi

da. Plantas transgênicas portadoras de RNAm anti

senso para os genes que codificam a sintase do ACC
ou oxidase do ACC, ambas envolvidas na síntese do

etileno, exibem atraso na senescência das folhas, pé

talas e sépalas. Flores de cravos (Dianthus sp.), que
normalmente são muito sensíveis ao etileno, mur

chando rapidamente, quando modificadas por

RNAm anti-senso apresentaram uma duração bem

maior do que as respectivas flores não modificadas

geneticamente. A utilização dessa tecnologia na flo

ricultura abre amplas perspectivas para a melhora da

qualidade de flores cortadas ou envasadas, aumen

tando a duração pós-colheita e todas as vantagens
dela decorrentes.

AMADURECIMENTO DE FRUTOS

As angiospermas caracterizam-se, fundamental

mente, como plantas produtoras de sementes encer

radas no interior do pericarpo (fruto), o que as difere

amplamente das gimnospermas. Os frutos, tanto os

camosos quanto os secos, são órgãos relacionados à

dispersão ou proteção das sementes, podendo apre
sentar as mais diferentes formas e tamanhos. Abóbo

ras com mais de 250 kg já foram produzidas por al

guns agricultores norte-americanos!

Uma combinação atrativa de coloração, aroma e

sabor auxilia na dispersão das sementes de frutos

camosos por animais frugívoros. Os frutos secos, por

outro lado, podem ser dispersos pelos elementos da

natureza, como o vento e a água, ou através de ani

mais, como é o caso do carrapicho, picão etc. Os fru

tos secos geralmente liberam suas sementes (deiscên

da) por meio de rupturas originadas do ressecamen

to e de tensões diferenciais das paredes endurecidas

(esclerenquimáticas) do pericarpo. Muitas vezes, a

ruptura envolve forças localizadas consideráveis, li

beradas através de rupturas instantâneas, provocan

do ruídos que podem ser ouvidos a uma boa distân-

•
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cia, como são exemplificados pelos estalos produzi

dos pelos frutos de mamo na (Ricinus communis) ou

pelas vagens de certas leguminosas, como a nossa

sibipiruna.

A deiscência de frutos secos em locais predeter

minados envolve a participação de tipos diferentes

de células, aliados a eventos bioquímicos e genéti

cos específicos. Em frutos (síliquas) de Arabidopsis

thaliana, a deiscência consiste na separação da ca

mada de células não-lignificadas que se estende ao

longo da síliqua, circundada por camadas lignifica

das. As células da camada de separação teriam suas

lamelas médias digeridas por um aumento na sínte

se e atividade de hidrolases, como as poligalactura

ses, 13-1,4-glucanases, endotransglicosilases do xilo

glucanos. Existem algumas poucas evidências da par

ticipação do etileno e das auxinas no controle da
deiscência.

O amadurecimento dos frutos carnosos é um pro

cesso complexo, geneticamente programado, que

culmina em mudanças acentuadas na coloração, tex

tura, sabor e aroma. Devido à importância econômi

ca que apresentam, muitos esforços de pesquisas têm

sido realizados nas áreas de fisiologia, bioquímica,

genética e biologia molecular das plantas frutíferas.

Os frutos carnosos têm sido divididos em dois gran

des grupos distintos com relação aos mecanismos de
amadurecimento: os frutos climatéricos e os frutos não

climatéricos. Os primeiros caracterizam-se, fundamen

talmente, por uma elevação intensa e rápida na pro

dução de etileno, acompanhada por um aumento

substancial na taxa respiratória; banana, tomate,

abacate, maçã, pêssego, ameixa, figo, manga, caqui,

fruta-do-conde, atemóia e graviola são bons exemplos

de frutos com esse tipo de amadurecimento. Os fru

tos não-climatéricos, caracterizam-se por uma baixa

taxa respiratória e de produção de etileno. A aplica

ção de etileno em frutos climatéricos induz a produ

ção desse hormônio pelos tecidos, processo esse de

corrente de uma reação autocatalítica, ou seja, o pro

duto da reação estimulando sua própria síntese. Além

disso, a capacidade de resposta ao etileno exógeno ou

endógeno pelos tecidos depende, substancialmente,

do estágio de desenvolvimento dos frutos, sendo os

maiores níveis de competência para tanto verificados

principalmente após alcançarem o tamanho máximo ,
com as cascas ainda verdes (mature green).

Uva, morango, cereja e abacaxi são frutos não-di_

matéricos, cujo amadurecimento é ainda pouco com

preendido. Estudos da expressão gênica realizados em

morango (neste, o que é chamado de "fruto" nada

mais é do que o receptáculo intumescido, sendo os

pequenos aquênios externos os verdadeiros frutos)

revelaram que, nos aquênios, os genes mais ativos es

tavam envolvidos principalmente com proteínas re

lacionadas com a acumulação de reserva e tolerância

à dessecação, bem como com a síntese de fosfatases e

cinases. Nos receptáculos, por sua vez, as proteínas

(enzimas) mais abundantes mostraram-se relaciona

das ao metabolismo primário, na promoção de modi

ficações nas paredes celulares e mudanças na pigmen

tação, refletindo em alterações do sabor, aroma, tex

tura e coloràção (Aharoni e O'Connell, 2002), even

tos esses típicos da maturação de frutos carnosos. Es

tudos do sabor do morango evidenciaram a presença

de 13 compostos voláteis, sacarose, glicose e ácido

cítrico, cujas quantidades podem variar de fruto para

fruto. A diminuição da concentração de sacarose
observada entre as colheitas estaria associada com

uma redução da radiação solar, tanto que um breve

período de sombreamento era suficiente para provo

car uma diminuição tanto dos compostos voláteis

quanto de sacarose e glicose (Watson et al., 2002).
A importância do etileno no amadurecimento de

frutos climatéricos tem sido fortemente evidenciada

por meio da aplicação do etileno ou Ethrel ou de seus

inibidores da síntese, como o A VG, ou da ação, como

o nitrato de prata, tiossulfato de prata ou 1

metilciclopropano (l-MCP). Uma das maiores evi
dências do envolvimento do etileno no amadureci

mento de frutos climatéricos foi obtida em plantas

transgênicas de tomate, com a inibição da expressão

gênica codificadora da sintase do ACC e da oxidase

do ACC através de seus respectivos RNAms anti

sensos, resultando na obtenção de frutos com capa

cidade reduzida de produção de etileno e atraso no

.amadurecimento, os quais podem ser estocados por

períodos mais longos.

Frutos de tomate (Lycopersicum esculentum) têm

sido usados como um bom modelo experimental para
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Fig. 12.10 Amadurecimento de frutos. As mudanças que ocorrem em tomate, um fruto climatérico, são apresentadas

neste esquema, mostrando o envolvimento do etileno que se liga ao receptor ETR ativando as proteínas EIN2, EIN3 e

ERFl, que desencadeiam as respostas de mudança como de coloração, sabor e amolecimento. Os frutos não-climatéricos

não dependem do etileno para que ocorra o amadurecimento. (Modificado de Giovannoni, 2001:)
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estudos de amadurecimento. Neles, vários genes já

foram identificados, como os que codificam a sintase

do ACC (leacs) e oxidase do ACC (leaco) -le repre

senta a primeira letra do gênero e da espécie -, ambos

envolvidos na biossíntese do etileno. Oito genes que

codificam para a sintase do ACC e três para a oxidase

do ACC foram identificados, porém leacs2 e leacol pa

recem ser os mais dominantes na produção de etileno

nesses frutos. Seis genes responsáveis pela codificação

de receptores de etileno (leetr) também foram identi

ficados em frutos de tomate, os quais ocorrem também

em flores dessa espécie. Do ponto de vista gênico, é

interessante destacar que o leetr3 é homólogo ao gene

etr 1 de Arabidopsis thaliana, o que aponta para uma

ocorrência ampla dessa família gênica nas angiosper

mas. Além disso, sabe-se que uma mutação semidomi

nante do leetr3 resultou no fenótipo conhecido como

never ripe (nr), cujos frutos nunca amadurecem. Todos

os genes leert são expressos em tecidos reprodutivos,

incluindo as flores, sendo o leetr4 o mais abundante

deles. A expressão de leetr3 (nr) muda intensamente

durante o amadurecimento do fruto, indicando que

cada receptor de etileno é produzido com diferenças

temporais e espaciais, dependendo do estágio de desen
volvimento e dos estímulos externos.

No amadurecimento do tomate, podem ser obser

vadas várias mudanças (Fig. 12.10). A mais percep

tível delas é, sem dúvida, a alteração de cor, resultante

da degradação das moléculas de clorofila, acompanha

da simultaneamente por uma elevação das de caro

tenóides (l3-caroteno e licopeno), transformando os

cloroplastos em cromoplastos. Estudos com frutos

mutantes de tomate ricos de carotenóides (high

pigment-hp) evidenciaram o envolvimento da luz no

acúmulo desses pigmentos. Enquanto a luz vermelha

favorecia o acúmulo de licopeno, a luz vermelha ex

trema revertia o processo, sugerindo um aparente

envolvimento do fitocromo nesse processo.

O amolecimento dos frutos é causado, em última

análise, por modificações que ocorrem nas paredes

celulares. Conforme verificado em tomate, no início

desse processo, as paredes celulares tornam-se mais
hidratadas. Diversas enzimas atuam no amolecimen

to. Uma delas é a lias e do pectato, responsável pela

desesterificação da pectina, que resulta em alterações

na coesão da pectina e no enfraquecimento das liga
ções entre as células, facilitando a separação destas ,
com as conseqüentes alterações na textura do fruto

em amadurecimento. A desesterificação de Outros

compostos da parede celular, como as poligalacturo_

nanas, pela esterase da pectina, torna as células sus

ceptíveis a degradação pela poligalacturonase. A sín

tese desta última enzima durante o amadurecimento

depende da presença do etileno. Outra enzima tam

bém dependente desse hormônio é a l3-galactosida

se, que hidrolisa polímeros de galactose. A expressão

de pelo menos seis genes envolvidos na síntese de

expansinas foi observada durante o desenvolvimen

to dos frutos de tomate, sendo pelo menos um desses

genes regulado pelo etileno, sugerindo que essas en

zimas teriam também alguma participação no amo
lecimento deles.

As alterações de sabor dos frutos carnosos podem

ser atribuídas, simultaneamente, ao aumento de com

postos voláteis específicos e a alterações da relação

entre ácidos e açúcares. São muitos os compostos

voláteis, destacando-se dentre eles os álcoois, aldeídos

e ésteres. Mais de quatrocentas substâncias voláteis
foram detectadas em frutos de tomate de diferentes

variedades; entre essas substâncias, sete mostraram

se mais importantes como o hexanal, hexenal,

hexenol, 3-metilbutanal, 3-metilbutanol, metilnitro
butano e isobutiltiazolo. Este último é um dos mais

importantes na composição do aroma. A lipoxigena

se controla a formação de hexanal e hexenal, tendo

como principais substratos os ácidos linoléico e

linolênico. Uma família de cinco genes está envol

vida na formação da lipogenase, e pelo menos um

desses genes, o tomlox b, é regulado pelo etileno.

Conforme visto até agora, o papel do etileno na

maturação de frutos é complexo e ainda relativamente

pouco compreendido. De qualquer maneira, têm sido

observadas algumas similaridades entre os dois tipos

de frutos carnosos. Assim, por exemplo, certos even

tos dependentes do etileno nos frutos climatéricos

podem ser verificados também na presença de con

centrações muito baixas de etileno, ou mesmo numa

aparente ausência desse hormônio em frutos não-cli

matéricos. Paradoxalmente, tal constatação sinaliza

para o fato de que uma melhor compreensão do con-



trole do amadurecimento em frutos não-climatéricos

pode vir a contribuir para o entendimento da matu

ração dos frutos climatéricos.

ABSCISÃO

Ao longo do seu desenvolvimento, as plantas su

periores podem liberar folhas, flores, partes de flores

e frutos. Esse é o processo de abscisão, geralmente

relacionado com frutos maduros, órgãos senescentes
ou danificados. A abscisão ocorre na camada ou zona

de abscisão, um conjunto de células diferenciadas

tanto morfológica quanto fisiologicamente. As zonas

de abscisão localizam-se entre o órgão e o corpo da

planta e se estabelecem, precocemente, durante o

desenvolvimento do órgão.

Baseado em evidências experimentais disponíveis,

tem sido sugerido que a abscisão seria controlada prin

cipalmente pela ação de dois hormônios: etileno e

auxina. O primeiro teria um papel desencadeador da

abscisão, enquanto a auxina estaria envolvida numa

redução da sensibilidade das células ao etileno, pre

venindo ou retardando, dessa maneira, a queda dos

órgãos (ver Capo 8, Auxinas). De fato, a aplicação de

etileno estimula a abscisão após as células da camada

de abscisão terem alcançado necessário grau de com

petência para tanto. De modo geral, órgãos ainda

bastante jovens não respondem ao etileno. O efeito

do etileno tem sido satisfatoriamente revertido pela

aplicação de substâncias inibitórias da síntese ou da

ação do etileno (anteriormente mencionadas). As

evidências disponíveis indicam que o efeito da

auxina, nesse caso, ocorreria sob um rígido controle

de sua concentração endógena no órgão. Experimen

tos nos quais foram retirados os limbos das folhas mos

traram que os pecíolos logo sofriam abscisão, a qual,

por sua vez, podia ser retardada se fosse aplicada pas

ta de lanolina contendo de 0,1 a 10 mg g-l de AIA.

Tratamentos com doses elevadas de auxinas podem

ter efeitos opostos, nesses casos contribuindo para a

aceleração da abscisão, conforme tem sido verifica

do em folhas de várias espécies de angiospermas. Ex

perimentos têm mostrado, em vários tipos de tecidos,

que a presença de teores elevados de auxina estimula
a síntese de etileno; trata-se de um efeito bastante

conhecido das auxinas (ver Capo 8, Auxinas). O
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emprego de auxinas sintéticas como agentes desfolhan

tes é conhecido há tempos, destacando-se dentre elas

o ácido 2,4,5 triclorofenoxiacético (2,4,5-T), compo

nente ativo do "agente laranja", abundantemente uti

lizado pelos Estados Unidos na guerra do Vietnã.

Do ponto de vista estritamente mecânico, a abs
cisão decorre do estabelecimento de uma fina cama

da transversal de células ao órgão, cujas ligações de

paredes, inicialmente fortes, tomaram-se enfraqueci

das devido às atividades de celulases e poligalacturo
nases.

Conforme mostrado esquematicamente na Fig.

12.11, inicialmente as células da zona de abscisão são

relativamente pequenas e com citoplasma denso.

Nessa condição, a folha mantém-se ligada à planta

devido a um gradiente de auxinas fluindo do limbo

em direção ao caule, tomando as células dessa cama

da pouco sensíveis ao etileno (Fig. 12.11A). O desen

volvimento da zona de abscisão com a diminuição do

gradiente de auxina está associado a maturidade fo

liar, estresse ou ácido abscísico, que eleva substan
cialmente a sensibilidade dessas células ao etileno

(Fig. 12.11B), de forma que mesmo um pequeno

aumento deste último é suficiente para estimular a

formação de enzimas como as celulases, que hidro

lisam a celulose da parede celular, causando a abs

cisão (Fig. 12.11C). Conforme é ainda mostrado

nessa figura, as células mais externas (do lado

caulinar), mesmo após a abscisão, continuam a

aumentar de tamanho; quando esse processo se en

cerra, elas são suberificadas e morrem, contribuindo

assim para a formação de uma camada de proteção ex

terna (Fig. 12.110).

A abscisão depende da ativação de determinados

genes que codificam enzimas hidrolíticas das paredes

celulares. Tem sido observado que genes que codifi

cam para a celulase, como, por exemplo, a 13-1,4

glucanase, são induzidos preferencialmente nas célu

las da zona de abscisão. Em tomate, foram detecta

dos sete genes (cell a cel7) envolvidos com sete dife

rentes isoenzimas. Na separação do pedúnculo, o

maior nível de expressão foi encontrado nos genes
cell , cel2 e celS.

A poligalacturonase está também relacionada com

a separação de células tanto na abscisão de folhas

•



Fig. 12.11 Representação esquemática da abscisão de órgãos (folhas, flores ou partes florais). A) Órgão (O) unido à

planta (P) contendo células pequenas no local deligaçãoj B) essas células são diferenciadas em zona de abscisão (ZA)

devido à diminuição do teor de auxina e aumento da sensibilidade ao etileno; C) na zona de abscisão ocorre a separação

do órgão pela ação da celulase; O) nesse local é formada uma camada de proteção.
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quanto de flores e frutos. Conforme já mencionado,

a síntese dessa enzima depende da presença de etile
no, sendo três isoformas associadas com abscisão de

tomate (TAP01, TAP02 e TAP04).

impedimento mecânico parece ser resultante de uma

maior produção de etileno. De fato, raízes de Vinca

crescidas sob condições de estresse mecânico apresen
taram um aumento de cerca de 6 vezes no teor de

etileno em relação às plantas-controle.

Crescimento e diferenciação de raízes

CRESCIMENTO

As raízes também respondem substancialmente ao

etileno do ambiente, o qual pode acumular-se na at

mosfera do solo em concentrações relativamente ele

vadas. O crescimento das raízes é promovido por con

centrações baixas de etileno e inibido sob concentra

ções mais elevadas desse gás.

O etileno parece estar envolvido na penetração das

raízes no solo: raízes de plantas de tomate, cultivadas

in vitra, não conseguiam crescer no ágar quando tra

tadas com tiossulfato de prata, uma substância

inibidora da ação do etileno.

Raízes submetidas a barreiras mecânicas, como

solos compactados, apresentam um aumento no diâ

metro e uma diminuição no alongamento, tomando

se mais curtas e grossas. Entretanto, são formadas

numerosas raízes laterais bastante finas, capazes de

penetrar nos espaços do solo de 0,1-0,5 mm de diâ

metro. O crescimento radial da raiz principal sob

FORMAÇÃO DE PÊLOS
ABSORVENTES

Os pêlos absorventes, além de atuarem como uma

espécie de âncora junto às raízes, têm também a fun

ção de facilitar a absorção de água e nutrientes,

favorecida pelo aumento da área da superfície

epidermal. A formação de pêlos, tanto na zona de

alongamento quanto em outras partes das raízes de

ervilha, feijão, alface, milho e orquídeas, tem sido

promovida pela aplicação de etileno.

RAÍZES ADVENTÍCIAS
A formação de raízes adventícias em estacas tem

sido relacionada tanto à presença de auxinas quanto

de etileno. Nesse caso, acredita-se que o etileno de

sempenharia um papel específico, aumentando a sen

sibilidade dos tecidos à ação das auxinas, estas sim os

agentes controladores do processo de formação de
raízes adventícias. Um aumento no teor de etileno

)

)

)

I.
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Fig. 12.12 Efeitos da aplicação de ACC após 72 horas em estacas de Vignaradiata. O etileno promove a formação de um

maior número de raízes adventícias (A), porém inibe o crescimento longitudinal destas (B). (Modificado de Riov e Yang,
1989.)
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AERÊNQUIMA
A anatomia das raízes pode ser profundamente

alterada em plantas submetidas ao alagamento; nes-

nmol-ACC

ventícias, estas agora possuidoras de aerênquima, que

substituem as raízes mortas ou prejudicadas pelos te

ores baixos de 02 no solo (acidose e acúmulo de eta

nol). A maior concentração de etileno verificada em

plantas submetidas ao alagamento aumentaria a sen

sibilidade dos tecidos à auxina disponível, promoven
do o desenvolvimento das raízes adventícias. Portan

to, o transporte basípeto da auxina atua Coma um pré

requisito para a formação de raízes, conforme obser

vado em Rumex palustris. A formação desses órgãos

pode ser mais intensa em plantas encontradas em

solos úmidos do que em solos mais secos, como veri

ficado em várias espécies de Rumex encontradas nas

margens do rio Rena na Holanda (Fig. 12.13).
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resulta num maior número de raízes adventícias for

madas, porém estas apresentam comprimento redu

zido, conforme observado em estacas de Vigna radiata

tratadas com ACC (Fig. 12.12) . Verificou-se, recen

temente, que estacas caulinares de plantas mutantes

do tomate never ripe, deficientes para a síntese de eti

leno, apresentaram, em relação às plantas selvagens,

uma diminuição acentuada na capacidade de forma

ção de raízes adventícias, mesmo quando estas eram
tratadas com auxina (AlE) . Todavia, contrariamen

te, quando as estacas eram tratadas COmACC, ocor

ria um estímulo na formação dessas raízes. Essa dimi

nuição na capacidade de formação de raízes adventí
cias foi observada também em estacas de Petunia

mutante para uma menor sensibilidade ao etileno.

A sobrevivência de várias espécies de mono e di

cotiledôneas submetidas ao alagamento está em par

te associada à capacidade delas de formar raízes ad-

•
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4

Espécies de Rumex

5 6

Fig. 12.13 Massa seca (g) das raízes adventícias desenvolvidas em espécies de Rumex crescidas em um gradiente de

ambientes secos a úmidos nas margens do rio Rena (Holanda). Os valores correspondem à média de 3 amostras ± erro

padrão. 1. R. thyrijIorus; 2. R. acetosaj 3. R. obtusifolius; 4. R. conglomeratus; 5. R. crispus; 6. R. palustris. (Modificado de

Voesenk e Van Der Veen, 1994.)

ses casos, desenvolvem,se raízes aerenquimatosas,

cuja principal função é facilitar a aeração (Fig. 12.14).

O aerênquima pode ser formado tanto pelo afasta,

mento de células (aerênquima esquizógeno) quanto

através da lise celular (aerênquima lisígeno). O au,

mento na circulação do ar promovido pelo aerênqui,

ma possibilita a síntese de A TP, mesmo quando as
raízes se encontram submersas em ambientes

hipóxicos, como no caso de plantas de arroz, por

exemplo.

O aerênquima resulta de células corticais específi,

cas localizadas entre a endoderme e a epiderme; são

Fig. 12.14 Câmaras aerenquimatosas

(c) em cortes transversais de raízes se'

cundárias de Spatodea campanulata. A.
Plantas em solo drenado. B. Plantas em

solo alagado. (Medri e Correa, 1985.)

•



Fig. 12.15 Representação esquemática das etapas envolvidas na formação de aerênquima lisígeno.
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desencadeia a morte dessas células, levando à forma~

ção de um aerênquima lisígeno, resultante de um
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CAPÍTULO 13

Sandra Colli

INTRODUÇÃO

As plantas produzem uma grande quantidade de

compostos orgânicos envolvidos no controle do de

senvolvimento. Dentre estes, citam-se os hormônios

vegetais clássicos, como as auxinas, as citocininas, as

giberelinas, o etileno e o ácido abscísico, os quais têm
sido bastante estudados nos últimos 50 anos.

Mais recentemente, alguns outros compostos que

podem afetar o crescimento e o desenvolvimento

vegetal têm sido descritos, embora muitas dúvidas

ainda permaneçam quanto à classificação dessas subs

tâncias como hormônios vegetais. Esses compostos

são os brassinosteróides, as poliaminas, o ácido jas
mônico e o ácido salicílico.

BRASSINOSTERÓIDES

Na década de 60, foi elaborada a hipótese de que o

rápido crescimento dos grãos de pólen poderia estar as

sociado à presença de promotores de crescimento, pro

porcionando a descoberta dos brassinosteróides. Extra

to de pólen de Brassica napus induziu um rápido alonga

mento de intemós de caule de feijão, resposta distinta

daquela mediada por giberelinas. Novos estudos foram

feitos com Brassica napus, possibilitando o isolamento e

a identificação do primeiro esteróide regulador de plan
tas, o brassinolídeo, em 1979. Atualmente, são conhe

cidos mais de 60 brassinosteróides, denominados em se

qüência numérica após o sufixo de designação - Br.

Os brassinosteróides têm efeito biológico em con

centrações baixas e são amplamente distribuídos no

reino vegetal, sendo encontrados nas algas, gimnos

permas, mono e dicotiledôneas, seja nos botões flo

rais, grãos de pólen, folhas, sementes, frutos, caules

ou gemas. Nas raízes, essas substâncias ainda não fo
ram observadas.

Biossíntese dos
brassinosteróides

Os brassinosteróides são derivados do esteróide

vegetal campesterol, após reações de redução e oxi

dações. O campesterol é reduzido a campestenol, e

este oxidado a catasterona e a teasterona, precurso

res do brassinolídeo (Fig. 13.1).
Os inúmeros brassinosteróides são diferenciados

estruturalmente por serem esteróides com 27, 28 ou
29 carbonos na sua estrutura. O brassinolídeo com 28

carbonos apresenta alta atividade biológica.

Funções dos brassinosteróides

Tratamentos com brassinosteróides promovem o

alongamento de caules, tendo sido sugerido que o

afrouxamento das paredes celulares do hipocótilo de

Brassica chinensis ocorre sem alteração de suas propri

edades mecânicas. Plantas mutantes não-produtoras

de brassinosteróides de Arabidopsis e de Pisum sativum

apresentam um tamanho reduzido, enquanto a apli-



334 Outros Reguladores: Brassinosteróides, Poliaminas, Ácidos] asmônico e Salicílico

HO
Catasterona

HO

to

HO ...., D
H

Sa - Cam pestenolCampesterol

HO

HO fi
HO
Teasterona

o
HO

3-desidroteasterona

HO"'"

HO
Catasterona

H
Brassinolídeo

Fig. 13.1 Via esquemática da biossíntese dos brassinosteróides.

cação dessas substâncias resultou num aumento no

tamanho das células, sugerindo seu envolvimento no

alongamento celular.

Apesar de os brassinosteróides e auxinas apresen
tarem efeitos similares, nas raízes essas substâncias

agem de maneira distinta: enquanto o AIA estimu

la, o Br apresenta um efeito inibitório sobre o cresci

mento desses órgãos. O crescimento do tubo políni
co, assim como o desenrolamento das folhas de

Gramineae, a ativação de bombas de prótons e a re

organização das microfibrilas de celulose são proces

sos promovidos pelos brassinosteróides. Essas substân

cias são importantes na diferenciação do xilema,

como observado em Zinia elegans.

Através do uso de mutantes de Arabidopsis, com

comprometimento na síntese de brassinosteróides,

sugere-se que essas substâncias seriam importantes em

processos de desenvolvimento afetados pela luz. A luz

poderia regular sua biossíntese ou alterar a resposta
das células a essas substâncias.

O reconhecimento dos brassinosteróides como

hormônio vegetal endógeno ainda é incerto, especi
almente devido à similaridade de seus efeitos às

auxinas, além de sua aplicação resultar em fenótipos

com interações complexas entre os hormônios clás

sicos: AG, ABA, etileno e citocininas.

POLIAMINAS

As poliaminas (PAs) são comumente encontradas

em todas as células, tanto em animais quanto em plan

tas. Somente a partir da década de 80, o papel das PAs

na atividade metabólica das células vegetais passou a

ser investigado, embora essas substâncias sejam um

dos mais antigos compostos orgânicos conhecidos

pela ciência. Os tipos de poliaminas encontradas são:

as putrescinas - Put (diaminas), as espermidinas 

Spm (triaminas) e as esperminas - Spd (tetraminas).

Apesar de poliaminas estarem envolvidas em um

grande número de processos do desenvolvimento

•
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poliaminas para todas as células. Além disso, a apli
cação das substâncias inibitórias a-difluorometilor
nitina (DFMO) e a-difluorometilarginina (DFMA),

que agem específica e irreversivelmente nas princi
pais enzimas da síntese de PAs (ornitina descarboxi
lase e arginina descarboxilase, respectivamente), pro
porciona uma diminuição ou estagnação do cresci
mento e desenvolvimento.

Biossíntese das poliaminas em plantas

A putrescina é sintetizada a partir da L-arginina

(Fig. 13.2) através de duas vias metabólicas: a primeira

H.NC( =NH)HNCH.CH.CH.CH.NH.

Agmr
H.NOCNH CH.CH.CH.CH.NH.

N-Carbamoil putrescina

jI,NCH,ql,CIl;CB;i'm., /
Putrescina (Put)

H.N CH.CH.CH.CH(NHz}COOH
L-Omitina

Descarboxilase da
Omirina

2 S-Adenosilmetionina
(ÀdoMet)

1 Descarboxilase

do AdoMet

2 S-Adenosilmetionina
descarboxilada

(dAdoMet)
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vegetal, participando direta ou indiretamente de vári
asvias metabólicas essenciaispara o funcionamento ce
lular, essas substâncias são necessárias em concentra

ções maiores do que os hormônios convencionais para
a produção de um mesmo efeito. Portanto, considerá
Ias como hormônio vegetal ainda é controvertido.

A importância dessas substâncias em procariontes

e eucariontes, incluindo as plantas superiores, é mos
trada em mutantes que perderam a habilidade de
sintetizá-Ias, apresentando crescimento e desenvol
vimento alterados. A adição de PAs, nesses mutan
tes, restaura os padrões normais de crescimento e
desenvolvimento evidenciando o papel essencial das

Fig. 13.2 Via esquemática da biossíntese das poliaminas. O composto L-arginina origina duas vias: a da L-omitina e a da

agmatina, que são precursores das poliaminas (putrescina, espermidina e espermina). As poliaminas e o etileno compar

tilham o precursor S-adenosilmetionina. As substâncias DFMA (a-difluorometilarginina) e DFMO (a-difluorometilor

nitina) são inibitórias da síntese das poliaminas.
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envolvendo a L-omitina, obtida pela ação da omitina

descarboxilase (ODC), e a segunda via através da

obtenção da agmatina pela ação da arginina descar

boxilase (ADC), enzima essa modulada pela luz na

maioria dos tecidos. Essas rotas podem variar depen

dendo da espécie ou de outros fatores, como é sugeri

do para a formação de putrescina através da ADC em

resposta ao estresse. A sintase da espermidina catali

sa a conversão de putrescina em espermidina, e a

sintase da espermina regula a conversão de espermi

dina em espermina. Ambas as enzimas transferem um

grupo aminopropil da S-adenosilmetionina descarbo

xilada (dSAM) para seus respectivos substratos. A

dSAM é obtida pela ação da descarboxilase da SAM

que converte SAM (AdoMet) em dSAM. Essa rea

ção é uma etapa limitante na via biossintética das

poliaminas.

A biossíntese das poliaminas é geralmente promo

vida na presença de auxinas, citocininas e giberilanas,

enquanto o etileno pode exercer um papel oposto,

regulando a atividade da descarboxilase da arginina.

Entretanto, as PAs inibem a síntese de etileno, blo

queando a conversão de ACC a esse gás. Esse anta

gonismo mútuo pode, em parte, ser explicado pelo

compartilhamento do precursor comum, S-adenosil

metionina (SAM ou AdoMet), entre as poliaminas
e o etileno.

Funções celulares das poliaminas

As polia minas podem ser encontradas em vacúo

los, mitocôndrias, cloroplastos e principalmente as

sociadas às paredes celulares, nas formas livres ou

conjugadas com ácidos fenólicos (ácidos cinâmico,

ferúlico ou p-cumárico). Esses conjugados podem,
eventualmente, constituir até 90% do total das PAs
nas células.

As PAs, sendo policatiônicas, afetam o pH celu

lar, podendo se ligar a importantes poliânions como

o DNA, RNA, fosfolipídios e proteínas ácidas, assim

como a grupos aniônicos de membranas e da parede
celular.

As poliaminas podem estabilizar a dupla hélice da

estrutura do DNA e as membranas, interagindo com
os resíduos de fósforo, alterando a atividade das enzi-

mas localizadas nas membranas. Mudanças na fluidez

e na estrutura fina das membranas podem ser media

das por PAs.
As PAs são também consideradas como estimula

tórias da síntese de macromoléculas, como as proteí

nas, além de estimular síntese das cinases e da frutose

1,6-bisfosfato.

A putrescina pode representar uma fonte de car

bono para a formação do anel pirrólico precursor da
nicotina e de outros alcalóides. Nas Crassulaceae, essa
substância tem sua síntese estimulada com o aumen

to da secreção de ácido málico no citoplasma, poden

do atuar como tampão do pH celular nessas plantas.

Funções das poliaminas no
desenvolvimento vegetal

As poliaminas parecem estar envolvidas na divi

são e alongamento celulares, no enraizamento e na

formação de tubérculos. Eventualmente, essas subs

tâncias podem ser usadas como substitutas do trata

mento com auxinas, sugerindo uma atividade como

mensageiros secundários dessa classe hormonal.

Alguns autores sugerem que a conversão de

putrescina para espermidina seria um ponto impor

tante de controle na taxa de divisão celular, enquan

to as espermidinas e as esperminas seriam necessári

as para a transição da fase G 1 para a fase S na divisão
celular.

As poliaminas podem afetar a iniciação floral, sen

do importantes para o desenvolvimento de flores nor

mais, como observado em flores alteradas de plantas

de tabaco obtidas a partir de protoplastos cultivados
sob altos níveis de inibidores da biossíntese de PAs.

Na embriogênese somática, observa-se um aumen

to na atividade da enzima ADC, bem como uma ele

vação no teor de espermidina. A aplicação de inibi

dores da biossíntese de PAs provoca inibição da em

briogênese, sugerindo um envolvimento dessas subs

tâncias nesse processo.

Por sua vez, na senescência há um declínio de PAs.

A aplicação de baixas concentrações de PAs em fo

lhas de mono ou dicotiledôneas pode retardar ou pre

venir os processos relacionados com a senescência,

como o declínio de clorofila, proteínas e RNA.
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que eventualmente ativam as lipases, como a

sistemina (um polipeptídio), promovem a formação

do ácido jasmônico (Fig. 13.4). Evidências recentes

sugerem que o ácido jasmônico, em certos casos, tam

bém poderia agir como agente antifúngico. Além

disso, promovem a síntese de proteínas antidigestivas,

como as proteinases inibidoras que bloqueiam a ação

das enzimas proteolíticas, no trato digestivo dos her
bívoros.

O fato de muitas respostas das plantas serem influ

enciadas por vários reguladores de crescimento inte

ragindo de maneira complexa, toma difícil o enten
dimento dos seus mecanismos de controle do cresci

mento e do desenvolvimento, assim como de suas

respostas ao ambiente. O ácido jasmônico está emer

gindo como um elemento importante para auxiliar na

elucidação de um quadro mais completo da regula

ção nas plantas.

Herbivoria

ÁCIDO SALICÍLICO

O ácido salicílico (AS) pertence ao grupo bastante

diverso dos compostos fenólicos usualmente definidos

como substâncias com um anel aromático ligado a um

grupo hidroxil ou ao seu derivado funcional. O ácido

salicílico, denominado após ser encontrado na casca

de Salix, é amplamente distribuído nas plantas tanto

nas folhas quanto nas estruturas reprodutivas.

Biossíntese do ácido salicílico

O ácido salicílico é sintetizado através da via

fenilpropanóide (Fig. 13.5), a partir da L-fenilalani

na, que, por ação da fenilalanina amônio-liase (PAL),

origina o ácido trans-cinâmico. A conversão do áci

do trans-cinâmico a ácido benzóico pode envolver a

l3-oxidação, sintetizando substâncias intermediárias
antes de formar o ácido benzóico. O ácido benzóico,

" Sistemina

Transportada pelo floema
para outros órgãos

Ácido linolênico
livre

1
Biossíntese de

Ácido Jasmônico

1
Ácido Jasmônico

Fig. 13.4 Em plantas feridas é desencadeada a formação da sistemina, que é transportada para outros órgãos da planta,
ligando-se a um receptor, o que causa a ativação da lipase promovendo a formação do ácido jasmônico. (Modificado de
Creelman e Mullet, 1997b; Taiz e Zeiger, 2002.)
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Fig. 13.5 Via esquemática da biossíntese do ácido salicílico em plantas.

através da enzima ácido benzóico- 2-hidroxilase, é

convertido em ácido salicílico, que pode ser conju

gado à glicose pela ação da salicilato glucosil transfe

rase, formando o ácido r3-0-D glucosilsalicílico
(GSA).

Funções do ácido salicilico

A aplicação de ácido salicílico pode inibir a ger

minação e o crescimento da planta, interferir na ab

sorção das raízes, reduzir a transpiração e causar a

abscisão das folhas, bem como alterar o transporte de

íons, induzindo uma rápida despolarização das mem-

branas, ocasionando um colapso no potencial eletro

químico.

A floração foi promovida pelo ácido salicílico em

tabaco cultivado in vitro e também em Lemna gibba,

Spirodella polyrrhiza e W olffia microscopica. Porém, esse

efeito estimulatório não é específico dessa substância.

A floração de plantas termogênicas, isto é, que pro
duzem calor, como observado nos estróbilos mascu
linos de Cicadaceae e em flores ou inflorescências de

algumas espécies de Annonaceae, Araceae, Aristo

chiadaceae, Cyclantaceae, Nymphaeaceae e Palmae,

parece envolver o ácido salicílico. O aquecimento é
associado a um aumento acentuado da via de trans-

•
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porte de elétrons na respiração resistente a cianet nas

mitocôndrias, sendo o consumo de 02 na inflorescên

cia de Arum tão elevado quanto o de um beija-flor
durante o vôo. Um aumento na atividade das enzi

mas da glicólise e do ciclo de Krebs também foi ob

servado. Em Sauromatum guttatum, o aumento de

calor de cerca de 10-14 °C acima da temperatura

ambiente no apêndice da flor, facilita a volatilização

de aminas e radicais indol, liberando o odor que atrai

os insetos polinizadores. A análise do extrato

calorífico indicou a presença de ácido salicílico, que,

quando aplicado em segmentos imaturos de apêndi

ce, também provocou um aumento de 12°C.°ácido salicílico também está envolvido na de

fesa das plantas contra o ataque de microorganismos

como os fungos, bactérias e vírus. Um aumento na

concentração de AS livre foi observado próximo às

lesões ocasionadas por esses microorganismos. T an

to o ácido salicílico quanto o ácido acetilsalicílico

podem induzir a produção de, pelo menos, 5 grupos

de proteínas relacionadas à patogenicidade, como a

chiquinase e a 13-1,3 glucanase, mesmo na ausência

do patógeno. Freqüentemente, a infecção é restrita a

pequenas áreas, onde células com reação de hipersen

sibilidade promovem a aquisição de resistência sistê

mica, conferindo maior proteção contra ataques sub

seqüentes.

Uma prática comum para prolongar a duração de

flores de corte é o uso de aspirinas, nome comercial

do ácido acetilsalicílico, dissolvidas na água, quando

haverá liberação do ácido salicílico. Nesse caso, o

ácido salicílico seria responsável pela inibição da bi-

ossíntese do etileno, bloqueando a passagem de ACC

ao gás ou evitando o acúmulo de sintase do ACC,
como observado em tecidos feridos de tomates.
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CAPÍTULO 14

Alfredo Gui Ferreira e Arthur Germano Fett~Neto

INTRODUÇÃO

A capacidade das plantas fanerogâmicas de movi~

mentar-se é pequena e, em geral, passiva, como em

muitas plantas aquáticas flutuantes não-fixas. Os

movimentos, quando existem, restringem-se a órgãos
como ramos, raízes, flores ou folhas.

As respostas podem ser orientadas em relação ao

estímulo, os tropismos; ou não direcionadas em rela~

ção a ele, os nastismos. Pode haver crescimento, ou

seja, aumento de tamanho e/ou número de células,

sendo nesse caso irreversível, ou apenas variação de

turgor, quando então é reversível. Num mesmo or

ganismo, podem ocorrer respostas trópicas e/ou

násticas independentes ou associadas (Tabela 14.1).

As plantas recebem estímulos do ambiente e são

induzidas a respostas através de receptores que sofrem

alterações e conduzem a mudanças metabólicas.

Assim, três etapas dos movimentos podem ser es~
tabelecidas:

Percepção - detecção de estímulo ambiental. Por

exemplo, qual pigmento absorve a luz que causa o

fototropismo, ou o que, nas células ou tecidos, perce

be a gravidade? Esses tipos de perguntas são de difícil

elucidação, porque as respostas de órgãos, como fo

lhas, raízes e caules, não são especializadas a só um
estímulo.

Transdução - como o estímulo migra por dentro

da célula. Qual sinal é enviado? Quais são as mudan

ças bioquímicas e biofísicas que ocorrem em resposta

ao estímulo? Mensageiros químicos e mudanças de

potencial elétrico são integrantes plausíveis dessas

explicações.

Respostas - como a planta reage ao estímulo? O

que realmente acontece durante o movimento? Mui~

tas explicações para o movimento das plantas que

pareciam coerentes há décadas, hoje são contestadas,

especialmente em nível celular.

TROPISMOS

Fototropismo

A luz determina a direção do movimento. Como

as plantas, na sua grande maioria, reagem à luz, o fo~

totropismo é largamente distribuído no reino vege
tal. Esse fenômeno era denominado anteriormente

heliotropismo, resposta à luz provinda do sol.

Charles Darwin (1880), o mesmo que formulou a

teoria da Evolução das espécies, observou que, em

alpiste (Phalaris canariensis), o coleóptile orientava

se em relação a um estímulo continuado de luz difu

sa, porém tal não acontecia se a ponta fosse seccio~

nada ou recoberta por um anteparo opaco. Quando

o recobrimento era feito abaixo da ponta, o fototro

pismo ainda era observado (Fig. 14.1). No entanto,

aumentada a intensidade luminosa, a percepção tam~

bém ocorria fora do ápice. Ou seja, este é mais sensí

vel, respondendo mesmo em intensidade luminosa
baixa .

•
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Sinopse dos principais movimentos em plantas

Fenômeno Características

Tropismos

Fototropismo

Escototropismo

Gravitropismo (geotropismo)

Diagravitropismo

Plagiogravitropismo

Tigmotropismo

Hidrotropismo

Quimiotropismo

Nastismos

Epinastia

Hiponastia
T ermonastia

Hidronastia

Nictinastia

Tigmonastia

Movimento orientado à direção do estímulo na planta.

Resposta de crescimento diferencial a estímulo de luz fornecido unidirecionalmente.

Orientação de crescimento em direção ao lado menos iluminado.

Orientação de crescimento em resposta à força da gravidade terrestre. Pode ser positivo

ou negativo.

Orientação da resposta de crescimento em ângulo de 90° em relação ao estímulo.

Orientação da resposta de crescimento em ângulo entre <0° e >90° em relação ao
estímulo.

Resposta de crescimento diferencial orientada pelo contato físico.

Resposta de crescimento orientada em relação ao gradiente de umidade.

Resposta de crescimento em relação ao gradiente de alguma substância química.

Movimento de reação ao estímulo não orientado a este.

Crescimento maior na parte superior do órgão, provocando uma curvatura para baixo.

Crescimento maior na parte inferior do órgão, provocando curvatura para cima.

Movimento em resposta a variações de temperatura.

Enrolamento de órgãos em resposta à falta de água.

Respostas de variação de turgor que provocam curvamento das folhas, por exemplo.

Resposta a estímulo mecânico não orientada em relação a este.

Fig. 14.1 Fototropismo em coleóptiles de aveia desenvol

vidos no escuro e depois iluminados lateralmente confor

me a seta. As plantinhas com ápice cortado ou coberto (B e

C) permaneceram retas, e aquelas mantidas intactas (A) ou

com seus ápices expostos (D) curvaram-se em direção à luz.

Isso nos remete à questão de relação entre dose e

resposta, aplicando,se a lei da reciprocidade, segundo

a qual a resposta é proporcional à duração da exposi,

ção, e a energia ou fluxo fotônico (taxa de fluência).

Então, o fluxo e duração criam uma reciprocidade

entre si; um aumentando, o outro pode diminuir. Isso

A B c o

parece ser verdadeiro para a resposta de primeira or

dem (resposta inicial, mais efêmera), dentro de cer

tos limites. As respostas de curvatura de segunda or

dem (que surgem após exposições mais prolongadas)

são mais duradouras e dependem da duração e da taxa

de fluência de forma cumulativa, de modo a haver

saturação dos receptores (Fig. 14.2).

Quase simultaneamente, Cholodny, com ápices

de raízes, e Went, com ápice de coleóptile (folha pri,

mordial das gramíneas), determinaram que esses ti

nham influência sobre a manifestação fototrópica

que ocorria na região posterior de alongamento.

Dessa forma, a hipótese de Cholodny- Went postu,

Ia que a iluminação unilateral induz a redistribuição

da auxina endógena nas proximidades do ápice. Essa

assimetria na distribuição da auxina é mantida nes

sas condições, no transporte basípeto desse fitormô'

nio, observado na região de alongamento. As célu

las do lado sombreado receberiam mais auxina, es

timulando o crescimento na parte aérea e causando

inibição deste nas raízes. Alternativamente, foi pro

posto que, no lado mais iluminado, haveria maior

destruição das auxinas pela AIA-oxidase, que seria

fotodependente. Uma segunda hipótese alternativa
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Fig. 14.2 A curva típica de resposta à fluência para o fototropismo. AI' Pequeno gradiente de p (receptor) causa leve

curvatura no ápice; Az. Intenso gradiente de p junto ao ápice causa curvatura máxima; A3' Ausência de gradiente de p,

no ápice e base, curvatura ausente; A4' Curvatura acentuada para um gradiente devido à intensa iluminação por tempo

longo. B. Modelo de fosforilação para a primeira curvatura positiva (baixa intensidade de fluência), zona neutra, e a

segunda curvatura positiva (como em A4).

foi aquela sugerida por A.R. Blaauw, propondo que
a produção ou liberação de um inibidor de cresci
mento no lado mais iluminado limitaria ou impedi
ria o crescimento celular. Concebida mais ou me

nos na mesma época da teoria de Cholodny-Went,
esta última hipótese recebeu apoio de poucos adep
tos. Mais recentemente foi retomada por Pilet e cols.
na França, que sustentam haver um gradiente entre
a parte iluminada e a menos iluminada, com mais
inibidor de crescimento (ácido abscísico) em maior

concentração no lado mais iluminado. Briggs e cols.,
em cuidadosos experimentos, mostraram, repetindo
alguns experimentos de Went, que, em coleóptiles
de milho, aconteciam dois fenômenos na distribui

ção da auxina: (1) havia distribuição assimétrica do
fitormônio, se o ápice não fosse totalmente isolado;
(2) a quantidade total de fitormônio no lado mais

iluminado, comparada com a da parte menos ilumi
nada, era a mesma, se o ápice fosse totalmente fen

dido (Fig. 14.3). Demonstraram, ainda, que a ilumi-

nação na faixa do comprimento de onda azul, que é
a mais eficiente para as respostas fototrópicas, po
deria ser compensada pela colocação de um bloco
de ágar com auxina do lado não iluminado (Fig.
14.4 ). Há evidências de que uma flavoproteína (116
KDa) associada à membrana plasmática (NPH1) é
o fotorreceptor para fototropismo, sendo responsá
vel pelas respostas fototrópicas no comprimento de
onda azul. Nessa faixa do espectro, a flavoproteína,
que é uma proteína cinase, é autofosforilada, o que
induz o deslocamento da auxina para o lado mais
sombreado do coleóptile, garantindo as respostas de
curvatura. Foi demonstrado, também, que a ilumi

nação com luz azul unilateral causa um gradiente de
fosforilação da NPH 1, e esse gradiente de concen
tração do receptor de início é maior junto ao ápice.
A continuidade por mais tempo do estímulo e/ou
maior intensidade provoca o aparecimento do recep
tor fosforilado mais distante do ápice, sendo essa

condição a mais comum na natureza (Fig. 14.2) .

•
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Fig. 14.3 Distribuição assimétrica da auxina difusível em

ápices de coleóptiles excisados de milho após a estimula

ção fototrópica. A e B. Ápices - controles intactos. C.

Ápice parcialmente fendido, isolado por lâmina de vidro,

onde apenas muito próximo ao ápice havia sido mantida

a continuidade do tecido. D. Ápice totalmente fendido e

isolado pela barreira. Os números indicam a quantidade

relativa de auxina coletada nos blocos de ágar depois de 3

horas, com base no bioensaio de grau de curvatura do ápi
ce de aveia.

Embora as respostas fototrópicas da parte aérea

sejam semelhantes entre gramíneas e várias dicotile

dôneas, foi observado que, em pepino, havia respos

tas quando irradiado com luz vermelha, sugerindo

uma mediação, nesse caso, pelo fitocromo.

Caldas e cols. (1997), no Brasil, estudaram a posi

ção dos folíolos da Fabaceae, Pterodon pubescens em

relação à luz solar. Verificaram que, em ambiente de

cerrado da região tropical, onde há forte estresse pela

alta insolação, os folíolos assumiam uma posição

parafototrópica (posição paralela à radiação), dimi

nuindo assim os efeitos da alta irradiação. Esse com

portamento difere daquele observado em plantas

como o algodão, a soja e a alfafa, em que as folhas se,

orientam em relação ao sol, só que as respostas são

c

Fig. 14.4 Experimentos de F. Went. A. A extremidade dos

coleóptiles foram removidos e colocados por 1 hora sobre

blocos de ágar. B. O ágar, após retirada dos ápices de

coleóptiles, foi cortado em pequenos pedaços e colocado

assimetricamente sobre o coleóptile não induzido. C. Cur

vatura do ápice para o lado oposto ao pedaço de ágar. Os

experimentos foram conduzidos no escuro, e a curvatura

do coleóptile decapitado deu-se à semelhança daqueles

intactos iluminados lateralmente. Conclusão chegada por

Went: era químico o fator que provocava o encurvamen

to, e este se acumulava no lado oposto ao iluminado.

diafototrópicas, colocando-se as folhas ortogonais à

fonte luminosa (Fig. 14.5). Esse comportamento é

devido à variação de turgor das células motoras na

base dos pedolos e/ou folíolos.

Outro interessante comportamento observável é

das plantinhas de Monstera gigantea, planta hemiepí

fita do interior de matas. Inicialmente a parte aérea
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Fig. 14.5 Orientação das folhas de malva em relação à posição do sol durante um dia. O limbo posiciona-se de forma a
receber os raios solares o mais ortogonalmente possível. Nas regiões tropicais, o comportamento pode ser distinto (devi
do à alta intensidade luminosa).

delas apresenta orientação em direção ao local me

nos iluminado, normalmente devido ao sombreamen

to de um tronco próximo. Isso aparentemente é um

fototropismo negativo, que desaparece quando a

planta já cresceu o suficiente para ter início o apoio

sobre o tronco. Daí em diante, há uma espécie de

reversão e a parte aérea de M. gigantea assume o fo

totropismo positivo usual na parte aérea das plan

tas - suportes. Esse comportamento foi denomina

do escototropismo (do grego skotos = penumbra;

trope - direcionamento).

Gravitropismo

É a resposta de crescimento na qual a planta se

orienta em relação ao vetor gravidade (anteriormente

denominada de geotropismo).

Usualmente, as raízes orientam-se positivamente

em relação ao estímulo gravidade, permitindo a an

coragem da planta ao solo e facilitando a absorção de

água e sais minerais. A parte aérea responde negati

vamente ao .estímulo, tomando possível a captura de

energia radiante de forma mais eficiente, importante

para a fotossíntese e controle de outros processos de
desenvolvimento.

Há órgãos como estolões, rizomas e galhos laterais

que crescem em ângulo reto à força da gravidade e são

denominados de diagravitrópicos (Fig. 14.6). Órgãos

que crescem em ângulos diferentes de 0° ou 90°, como

muitas raízes secundárias, são então denominados de

plagiogravitrópicos (Fig. 14.7).

Ao contrário da temperatura, ventos e quantida

de de insolação, a força da gravidade é constante

num mesmo local. Assim, é um balizador muito re

gular do desenvolvimento, e as plantas encontram

se bem adaptadas a este estímulo. Isso induz a pen

sar que as plantas devem ter percepção da força da

gravidade.

RAÍZES

Percepção
Os estatólitos, descritos inicialmente para os crus

táceos, foram identificados em plantas como grãos de

amido em amiloplastos na coifa junto ao ápice

meristemático das raízes. Os grãos sedimentar-se-iam

junto às membranas no lado inferior das células

(estatócitos), e este seria o sinal gravimétrico para o

desenvolvimento. Isso explicaria as observações fei

tas anteriormente por Darwin de que raízes com pon-
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Fig. 14.6 Araucaria angustifolia no sul do Brasil, na qual se
pode observar o diagravitropismo dos galhos. (Foto de R.
Zandavalli. )

tas secionadas não respondiam à força da gravidade.

Essa teoria foi contestada mais tarde, pois, em plan

tas deixadas no escuro, nas quais o amido era consu

mido, ainda assim ocorriam reações gravitrópicas. Em

mutantes de Arabidopsis deficientes na formação de

grãos de amido, observou-se que ocorriam reações à
força da gravidade, embora em intensidade menor,

graças ao movimento dos cloroplastos.

A estimulação gravitacional é o produto de inten

sidade do estímulo pelo tempo de aplicação:

D = t.a, onde D = estímulo gravitacional ou dose

t = tempo em segundos

a = aceleração da massa pela gravidade

em gramas.

A dose limiar é dependente da temperatura; dessa

forma, para coleóptiles de aveia, a dose a 27°C é de

120 g.s., enquanto, à temperatura de 22°C, é de 240

g.s. Outros parâmetros interessantes quando se defi

ne graviestímulos são: tempo de apresentação, tem

po de reação e intensidade limiar.

ápice _
(ortogravitrópico negativo)

plagiogravitrópico --

diagravitrópico

/
rizoma = diagravitrópico J

raiz secundária ou 1terciária (plagiogra-
wlfópica ou ag,.,",6p;ca)

ápice da raiz m _ •

(ortogravitrópico positivo)

Fig. 14.7 Diagrama ilustrando os vários tipos de respostas
gravitrópicas em plantas.

A duração mínima do estímulo para induzir a cur

vatura define-se como tempo de apresentação. O tem

po de apresentação também é função da temperatura,

pois a 30°C ele é muito mais curto do que a 10°C. Em

temperaturas mais baixas, a viscosidade do protoplasma

é maior, dificultando a sedimentação dos estatólitos.

Não deve ser confundida com o tempo de reação, pois,

até haver a transdução da seqüência de sinais, pode

ocorrer um tempo bem maior. Para o coleóptile de

milho, o tempo mínimo de apresentação foi de 9 se

gundos, mas o início visível da curvatura só se iniciou

após 210 segundos. A intensidade limiar varia de plan

ta para planta e de órgão para órgão. As raízes são cer

ca de 10 vezes mais sensíveis que a parte aérea.

Transdução e resposta
Parece bem estabelecido que o gravitropismo po

sitivo apresentado pela maioria das raízes está vincu

lado à distribuição de um inibidor, o qual se toma mais
concentrado do lado inferior da raiz. Dois fitormônios

prevalecem, AIA e ABA. Embora o ABA possa ini-
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bir o crescimento das raízes, a concentração necessá

ria encontrada experimentalmente foi de 100 a 1.000
vezes maior do que a ocorrente nas raízes que respon

dem à força da gravidade. Outros pesquisadores clamam

por uma interação entre AIA e ABA. Porém, as evi

dências mais fortes apontam para o AIA, que nas raí
zes funcionaria como inibidor do crescimento do lado

inferior. A remoção da ponta da raiz, com colocação

de um bloquinho de ágar contendo AIA no lado infe

rior da raiz posicionada horizontalmente, provoca en

curvamento semelhante ao da raiz intacta (Fig. 14.8).

O lado inferior da raiz intacta, depois de a planta

permanecer certo tempo na posição horizontal, é mais

ácido do que o lado superior, e sabe-se que o cresci

mento de paredes depende de uma maior acidez, na

qual está envolvido o efeito da auxina.

Além do gradiente diferencial de auxina, também

oCa ++ parece estar envolvido nas respostas gravitró

picas. Usando Ca++ radioativo, evidenciou-se que

havia maior concentração desse íon no lado inferior,

e, além disso, a adição de EDT A (ethylene diamine

tetraacetyc acid, em português ácido etileno-diamino

tetraacético), que seqüestra íons Ca++, nulifica a res

posta gravitrópica. Da mesma forma que os blocos
com auxina colocados assimetricamente substituem

a ponta da raiz seccionada, ágar com íons de Ca ++
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podem provocar o mesmo efeito. A explicação

evocada é de que os estatólitos depositados sobre as

membranas, como as do retículo endoplasmático, a

plasmática e mesmo as dos vacúolos, alterariam a

permeabilidade destas e provocariam a entrada de

grande quantidade de cálcio no citoplasma. O Ca++

complexar-se-ia com a calmodulina, ativando vári

as enzimas, tendo como expressão morfogênica fi

nal a curvatura da ponta da raiz para baixo por cres

cimento inibido na parte inferior, mas não na parte

superior.

CAULES E COLEÓPTILES

Apresentam, em geral, gravitropismo negativo.

Essa manifestação de gravitropismo negativo pode ser

facilmente verificada, colocando-se na horizontal

uma planta envasada. Deve-se realizar esse experi

mento no escuro, a fim de evitar mascaramento dos

resultados por influências fototrópicas. Observar-se-á,

após 24 a 48 horas, o caule assumir uma posição ere

ta a partir de uma porção mediana (Fig. 14.9).

Percepção
Nos caules, os lados de percepção e resposta são os

mesmos. Isso é verdadeiro para coleóptiles, hipocó

tilos e caules adultos, mesmo que o ápice seja remo-

~u _
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Fig. 14.8 A. Ápice de raiz intacta de uma plantinha em posição normal vertical. B. Colocada na posição horizontal,
quando intacta, apresenta gravitropismo; quando secionada, não apresenta. C1. Raízes com a ponta secionada na qual se
adicionou um bloco de ágar com AIA. C2. Ágar sem AIA; não houve reação. C3. Bloco sem AIA colocado no lado de
cima, sem reação. 01. Curvatura da raiz, apesar de secionada, pela adição'assimétrica do bloquinho de ágar com AIA.
D2 e D3. Não foi observada nenhuma reação.
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Fig. 14.9 Gravitropismo em plantinhas de milho (Zea

mays), colocadas, aos 4 dias de idade, na posição horizon
tal por 3 horas. Na parte aérea, observa-se o gravitropismo
negativo, enquanto na raiz ele é positivo.

vido. De fato, no tecido parenquimático perivascu

lar, encontram-se grãos de amido que desempenham

um papel de estatólitos, sendo células desse tecido os

estatócitos do sistema. No tecido perivascular dos

coleóptiles e dos hipocótilos, também podem ser en
contrados esses estatócitos.

Transdução e respostas
Auxinas mover-se-iam para a parte inferior do

caule colocado na posição horizontal, promovendo o
crescimento nesse lado, à similaridade do modelo de

Cholodny- W ent. Porém, há críticos a essa interpre

tação, já que as respostas são muito rápidas para ha

ver tempo de migração do fitormônio, e nem sempre

parece que se estabeleceriam gradientes entre a par

te superior e a inferior. Uma das explicações encon

tradas é de que o gradiente se estabeleceria nos teci

dos epidérmicos, mais sensíveis às auxinas, pouco in

fluindo os tecidos das camadas mais internas, o que

dificultaria a detecção dos gradientes. Outra coinci

dência em favor das auxinas é que, usando-se inibi

dores de transporte de auxinas, o crescimento foi ini

bido e não houve respostas gravitrópicas. Há evidên

cias de que outros fitormônios, como giberelinas e

etileno, poderiam estar envolvidos no processo. As

sim, tecidos tratados com A VG (amino-etoxivinil

glicina), inibidor de produção de etileno, não apre-

sentaram respostas gravitrópicas negativas. No entan

to, respostas ao etileno não são gerais, ou não pude

ram ser evidenciadas para hipocótilos de tomateiro.

Há evidências experimentais de que poderia ha

ver mais sensibilidade ou maior quantidade de recep

tores capazes de ligar auxina na parte inferior do caule

deitado do que na parte superior, além de que o Ca ++

seria mais abundante na parte superior. Sabe-se que
esse íon inibe o crescimento.

O que se pode observar é que as respostas gravi

trópicas negativas num caule acontecem por um
maior crescimento das células no lado inferior, en

quanto as do lado superior não crescem ou até são

amassadas pela distensão e mudança de direção do
crescimento do caule.

Outros tropismos

TIGMOTROPISMO

São respostas de crescimento orientadas pelo con

tato. São especialmente evidentes em gavinhas de

chuchu e outras cucurbitáceas ou de videiras (Fig.

14.10). O mecanismo proposto é de que, no lado to

cado, cessa o crescimento, o qual continua do lado

oposto, fazendo com que a gavinha se enrole em tor

no do suporte tocado. É possível que a reação seja

similar ao gravitropismo, ou seja, que envolva

fitormônios, Ca ++ e calmodulina.

HIDROTROPISMO
É uma resposta a gradiente de água. Observável em

raízes, particularmente de plantas lenhosas arbóreas,

as quais investem mais fitomassa no crescimento de

raízes localizadas em regiões do solo onde o potenci

al hídrico é menos negativo, ou seja, onde é mais fá

cil a absorção de água para funcionamento da plan

ta, respondendo às perdas hídricas (ver Capo 1, Rela

ções Hídricas).

QUIMIOTROPISMO
Exemplo típico é o crescimento do tubo polínico

em direção ao óvulo nas flores, direcionamento esse

induzido por arabinogalactanos, glicoproteínas e li

poproteínas, além de um potencial eletroquímico

produzido por íons K+. A real natureza desse

J



Fig. 14.10 Gavinhas de Cucumis anguria. A curvatura foi
causada por diferentes taxas de crescimento entre os lados
interno e externo da gavinha, provocando o enrólamento
do órgão.

quimiodirecionamento a partir do ovário ainda é

controversa, mas certamente essencial para o fenô~

meno da fertilização.

NASTISMOS

Nastismos são movimentos vegetais desencadea~

dos por estímulos ambientais (muitas vezes interagin~

do com o relógio circadiano) nos quais a direção do

estímulo não determina a direção do movimento. A

direção do movimento é determinada principalmen~

te pela anatomia das partes que se movem, e não pela
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natureza e direção do estímulo. Os nastismos podem

envolver mudanças elásticas ou plásticas nas paredes

celulares dos tecidos em movimento. Mudanças plás

ticas constituem crescimento diferencial (irreversí

vel) e serão consideradas sucintamente neste capítu~

10. Mudanças elásticas consistem em alterações rever~

síveis de turgor em células especializadas, como, por

exemplo, as células motoras que formam os pulvinos.

Além de serem subdivididos em movimentos por

crescimento diferencial ou por variações de turgor, os

nas tis mos também podem ser classificados quanto à

natureza do estímulo desencadeador. Os principais

tipos de nastismos causados por crescimento diferen~

cial são epinastismos, hiponastismos e termonastis~

mos. Os principais tipos de nastismos causados por

variações de turgor são nictinastismo, hidronastismo

e tigmonastismo.

Epinastismo e hiponastismo

Epinastismo corresponde ao movimento de curva~

tura de um órgão para baixo, causado por uma taxa

de crescimento maior no lado superior do que no lado

inferior deste. Epinastismo é geralmente observado

em pedolos e folhas cujas extremidades se curvam

para o solo. Embora não se trate de uma resposta à

gravidade, epinastismos são provavelmente causados

por um fluxo desigual de auxina pela parte superior e

inferior do pedolo. A resposta epinástica pode ser

induzida por altas concentrações de auxina ou por

etileno. Estudos com mutantes epinásticos de toma~

teiro sugerem que a indução de epinastia por auxina

pode depender da síntese de etileno (talvez via indu~

ção da sintase do ácido amino~ciclopropano carbo~

xílico -ACC- por auxina; ver Capo 8, Auxinas).

Epinastismo é bastante comum em plantas submeti~

das ao estresse de alagamento; nessa situação, há acú~

mulo de ACC nas raízes (onde a tensão de oxigênio

é baixa), o qual é transportado para a parte aérea (em

condições aeróbicas normais) e convertido a etileno

pela ACC~oxidase. O etileno produzido na parte aé~

rea contribui para o epinastismo de folhas e pedolos

(ver Capo 12, Etileno). A resposta reversa ao

epinastismo, o hiponastismo (isto é, curvatura de

órgãos para cima devido a uma maior taxa de cresci~
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Nictinastismo (do grego, nyctos

noite, nastos = fechamento)

É um dos nas tis mos mais bem estudados. Refere

se a folhas que assumem uma posição noturna dife-

mento hidronástico é a perda diferencial de água em

células foliares especiais dotadas de paredes celulares

mais finas, as células buliformes. Essas células geral

mente se localizam na epiderme adaxial (superior),

onde se apresentam uniformemente distribuídas ou

predominando ao longo do eixo central das folhas

(Fig. 14.11).

Como as células buliformes possuem paredes pou

co espessas e cutículas finas ou nenhuma cutícula,

perdem água por transpiração mais rapidamente do

que as outras células epidérmicas. À medida que a

pressão de turgor diminui nas células buliformes, a

manutenção da pressão de turgor nas células da face
abaxial (inferior) da folha causa o enrolamento ou

dobramento foliar (Fig. 14.11).

8

c

A

Termonastismo

mento na parte inferior do órgão), ocorre com me

nos freqüência e pode ser induzido por giberelinas.

É um movimento repetitivo acionado por diferen

ças de temperatura. Esse tipo de nastismo, embora

repetitivo, tem caráter permanente e resulta da alter

nância de crescimento diferencial nas duas superfí

cies dos órgãos envolvidos. T ermonastismo pode ser
observado na abertura e fechamento de flores de cer

tas espécies, como a tulipa, e os órgãos envolvidos são

o.scomponentes do perianto. A redução de tempera

tura acelera o crescimento da face inferior da tépala,

e o crescimento da face superior não se altera, ocasi
onando o fechamento da flor. Com o aumento de

temperatura, a situação se inverte, causando abertu
ra floral. Os movimentos de abertura e fechamento

de algumas flores parecem ser desencadeados por al

terações na disponibilidade de luz. As flores da vitó

ria-régia (Victoria amazonica) abrem-se à noite e vol

tam a se fechar ao amanhecer, possivelmente por um
mecanismo de crescimento diferencial. Nastismos

resultantes de crescimento diferenciado, mas de ca

ráter repetitivo, como abertura e fechamento de flo

res, podem ser causados não só por fatores externos,

mas também por influência do relógio circadiano

endógeno. Os nastismos observados na abertura e

fechamento de flores possivelmente desempenham

papel adaptativo na preservação de estruturas florais

e na eficácia de polinização.

Hidronastismo

Corresponde ao dobramento ou enrolamento de

folhas em resposta à falta de água (estresse hídrico).

Esse nastismo é bastante comum em espécies de gra
míneas crescendo em ambientes abertos e tem a im

portante função de minimizar a transpiração foliar,

reduzindo a superfície de exposição ao ar seco e à
insolação, complementando o papel do fechamento

dos estômatos. Esse movimento é também importante

na redução da foto inibição da fotossíntese causada por

alta intensidade luminosa (por exemplo, fotooxidação
de antenas fotossintéticas). O mecanismo do movi-

epiderme
adaxial

epiderme
abaxial

células
buliformes

Fig. 14.11 Hidronastismo em folha de gramínea. A. Posi
ção dobrada (células buliformes murchas). B. Posição ex
pandida (células buliformes túrgidas). C. Esquema de cor
te transversal de folha mostrando a posição das células
buliformes com distribuição na epiderme adaxial ao longo
do eixo central do órgão.
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tecido
vascular

epiderme

\
barra /

registradora
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nervura central
foliar e à barra

registradora

_ tambor rotatório

mento e conseqüente movimentofoliar (Fig. 14.12B).

Em folhas compostas de Leguminosae, além do

pulvino principal na base do pedolo, há também

pulvínulos ou pulvinos secundários na base dos folí-

c

A

Fig. 14.12 N ictinastismo em folhas primárias de feijoeiro. A.

Posição foliar horizontal diurna e vertical noruma. B. Pulvinos

na base dos pedolos. Os pulvinos são os órgãos responsáveis

pelo movimento foliar. Corte transversal esquemático de um

pulvino foliar mostrando a localização das células motoras e

do cilindro vascular. C. Cinógrafo: aparelho com tambor rota

tório acoplado a um relógio mecânico para registro de movi

mentos foliares sob controle do relógio circadiano. Foi usado

por Erwin Bünning, na Alemanha, nas décadas de 20 e 30 .

rente daquela apresentada durante o dia (movimen

tos de "sono"), em resposta à luz. Em geral, durante o

dia, as folhas ou folíolos estão em posição horizontal

ou "aberta" e, à noite, assumem uma posição próxi

ma da vertical ou "fechada". Esse fenômeno pode ser

facilmente observado em algumas espécies com folhas

compostas como Leucaena leucocephala (leucena),

Senna macranthera (manduirana), Albizzia julibrissin

e Samanea saman. Estas duas últimas espécies têm sido

modelos experimentais bastante estudados. Outro

modelo experimental no estudo do nictinastismo

muito familiar é Phaseolus vulgaris (feijoeiro), cujas

folhas primárias exibem marcados movimentos de

"sono" (Fig. 14.12A).

O significado adaptativo dos movimentos nictinás

ticos não é claro, mas pode estar relacionado a mini

mizar a percepção de eventuais estímulos luminosos

noturnos (por exemplo, a luz refletida pela lua cheia),

os quais podem perturbar a mensuração fotoperiódica

do tempo necessário para florir. Há também a suges

tão de que, enquanto a posição foliar diurna maximiza

exposição à luz, a posição noturna minimizaria perda
de calor.

A observação e estudo dos movimentos nictinás

ticos são bastante antigos, tendo eles sido registra

dos por Plínio na antiga Grécia, Lineu e Darwin.

Movimentos nictinásticos em condições constantes

de luz e temperatura forneceram as primeiras evidên

cias da existência de um relógio circadiano endóge

no nos organismos, com os registros de De Mairan,
Monceau e Candolle nos séculos XVII e XVIII. Os

trabalhos clássicos de Bünning na década de 20 e 30

utilizaram movimentos nictinásticos de feijoeiro

para estudar o relógio circadiano (Fig. 14.12C). O

mecanismo básico desses movimentos, no entanto,

só foi esclarecido principalmente na década de 80,

tendo sido reexaminado mais recentemente por di
versos autores.

. Todos os movimentos nictinásticos ocorrem em

funçãO' de mudanças reversíveis de turgor nos pulvinos

(Mayer e Hampp, 1995). Pulvinos são bases espessa

das das folhas, geralmente cilíndricos na forma, com

superfícies enrugadas e com grande quantidade de

parênquima que, por variações de turgor em células

de faces opostas (adaxial e abaxial), permitem dobra-
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olos. Os pulvinos apresentam tecido vascular central,

com xilema e floema circundados por esclerênquima.

O tecido vascular no pulvino assume arranjo compac

to e linear, possivelmente aumentando a flexibilida

de da região. Em volta do tecido vascular central, está

o parênquima, cujas células mais externas possuem

paredes elásticas finas e são capazes de sofrer grandes

alterações em forma e tamanho, permitindo o movi
mento foliar. Essas células são chamadas células ma

taras.

As células motoras são divididas em flexoras e

extensoras. As células extensoras são aquelas que ga

nham turgor durante a abertura (posição diurna) e

perdem turgor durante o fechamento das folhas (po

sição de "sono" ounoturna). As células flexoras per

dem turgor durante a abertura e ganham turgor du

rante o fechamento das folhas. A posição adaxial ou
abaxial de células flexoras e extensoras varia confor

me as folhas; na posição noturna fechada (vertical),

se movem para cima (por exemplo, pulvinos secun

dários de Cassia) ou para baixo (por exemplo,

pulvinos de feijoeiro). Neste último caso (folhas fe

cham movendo-se para baixo), as células flexoras são

adaxiais (parte superior do pulvino), e as células

extensoras, abaxiais (parte inferior do pulvino).

O modelo do mecanismo de ganho e perda de água
pelas células motoras é semelhante ao das células

guarda nos estômatos. As células motoras aumentam

de turgor quando pró tons são bombeados para fora das

células (apoplasto) por próton- A TPases, criando um

gradiente de pró tons e um desvio do potencial de

membrana para valores mais negativos (hiperpolari

zação). Isso faz com que se abram canais de entrada

de K+, pelos quais esse íon entra nas células. Influxo

de Cl- para compensação de carga também ocorre em

função do gradiente de concentração de H +. Com a

redução do potencial hídrico das células motoras em

função do aumento de solutos osmoticamente ativos

dentro delas, ocorre entrada de água e as células mo

toras tomam-se túrgidas. A perda de turgor pelas cé

lulas motoras deve-se à liberação para o apoplasto de

K+ e CI-, com simultânea captação de H+. A aber

tura dos canais de extrusão de K+ parece ser causada

por captação de Ca ++ e/ou extrusão de Cl-, que pro

movem despolarização da membrana.

Os movimentos nictinásticos ocorrem em respos

ta a variações de luz e por influência do relógio circa

diano. Como se dá o acoplamento desses estímulos

ao movimento de íons e conseqüente mudança de

turgor nas células motoras? Estudos com diferentes

qualidades de luz indicam que os comprimentos de

onda relevantes para o movimento nictinástico são

aqueles na faixa do vermelho, vermelho extremo e

azul. Isso sugere o envolvimento dos fotorreceptores

fitocromo e/ou criptocromo no processo. É importan

te notar que o efeito da luz parece ser diferenciado em

células flexoras e extensoras; por exemplo, a transi

ção luz - escuro ativa a bomba de prótons e conse

qüente captação de potássio em células flexoras (que

devem ficar túrgidas para fechamento foliar noturno),

enquanto a mesma transição inativa a bomba de pró

tons em células extensoras (que devem ficar flácidas

para fechamento foliar noturno). Por outro lado, em

pulvinos inteiros de Samanea, foi demonstrado que

um breve pulso de luz branca causa um aumento na

concentração de inositol fosfato, que é acompanha
do de um decréscimo em fosfatidil inositol. Esses da

dos, em conjunto com outras observações oriundas de

cascatas de sinalização em células animais e de inves

tigações sobre mecanismo estomático, levaram à pro

posição do modelo descrito a seguir e esquematizado

na Fig. 14.13.

A luz seria percebida por fitocromo ou criptocro

mo. A absorção de luz pelo cromóforo causaria uma

mudança conformacional na apoproteína do fotor

receptor, a qual interagiria possivelmente com pro

teínas G (proteínas ligadoras de GTP). As proteí

nas G ativadas estimulariam a ação de fosfolipase C,

enzima que degrada fosfatidil inositol bifosfato

(PIP2), gerando inositol trifosfato (IP3) e diacilgli

cerol (DAG). DAG poderia aumentar a atividade

de proteínas cinases, as quais, por fosforilação (que

geralmente gera mudanças conformacionais), mo

dulariam a atividade de canais iônicos ou da próton

A TPase. IP3 poderia também atuar como agente

modulador dos canais iônicos ou da bomba de pró

tons, promovendo a liberação de cálcio do vacúolo

para o citossol. O efeito do relógio circadiano no

movimento nictinástico dá-se provavelmente como

regulador da capacidade de percepção da luz pelos
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atuam como
moduladores da
atividade de canais
iônicos e/ou bomba
de prótons

'\
[Ca+2] +
citossol

ATP

ADP+Pi

proteínas cinases
(adicionam P)

PIP2

1\
DAG IP3

Fv ---Fve

~~
prot. G

membrana

plasmática

citossol

apoplasto

Fig. 14.13 Modelo do mecanismo de movimento nictinástico foliar: ganho de água pelas células motoras dos pulvinos.

Sinais luminosos seriam percebidos pelos sistemas de pigmentos fitocromo e/ou criptocromo. O relógio circadiano con

trolaria a eficiência máxima de percepção de luz pelos sistemas fotorreceptores. Além disso, luz e relógio circadiano con

trolariam a expressão de genes codificadores de canais de potássio. Uma cascata de transdução luminosa, envolvendo

proteínas G e metabolismo de fosfatidil inbsitol resultaria em ativação de proteínas cinases e aumento na concentração

citossólica de cálcio. Esses dois fatores, por sua vez, modulariam a atividade de bombas e canais iônicos, causando movi

mento de água e alteração de turgor.

fotorreceptores, controlando quando é ou nãopermi

tido perceber a luz com eficiência máxima (ver Capo

15, Ritmos Circadianos nas Plantas, para maiores

detalhes). Outra forma de controle do relógio circa

diano no movimento nictinástico parece ser a expres

são circadiana e regulada por luz dos genes codifica

dores de canais de potássio em células dos pulvinos

(Moshelion et alo, 2002).

TIgmonastismo

É um movimento nástico em resposta a estímulos

mecânicos. Alguns textos também se referem a esse
movimento como sismonastismo. É bastante eviden

te em algumas espécies de Leguminosae - Mimosoi

deae, muitas das quais também apresentam nictinas-

tismo. O exemplo mais conhecido é o da espécie tro

pical Mimosa pudica, a planta sensitiva ou dormideira.

Mediante estímulo de toque, agitação, estímulos elé

tricos ou extremos de temperatura, as folhas e folío

los rapidamente se fecham. Uma peculiaridade im

portante desse caso é a rapidez de resposta e a capaci

dade de transmissão do estímulo através da planta.

Mesmo quando apenas um folíolo é estimulado, ocor
re o fechamento de folíolos não estimulados direta

mente. Outra peculiaridade interessante é que o fe

chamento das folhas parece ser uma resposta de "tudo

ou-nada", ou seja, não há uma relação óbvia entre

intensidade do estímulo e a eficácia da resposta. O

significado adaptativo desse tipo de resposta não é

bem conhecido, mas sugere-se que o movimento das

folhas espante insetos herbívoros. Outra proposição
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é que o fechamento das folhas, em resposta a ventos

de regiões áridas onde muitas dessas plantas habitam,

evite perda excessiva de água .
O mecanismo de dobramento das folhas envolve

perda de água de células motoras nos pulvinos devi

do à saída de potássio, à semelhança do que foi men

cionado em nictinastismo. A capacidade de transmis

são do estímulo tigmonástico em M. pudica tem sido

bastante investigada. Dois mecanismos têm sido pro

postos para explicar o fenômeno: um elétrico e outro

químico.

O mecanismo elétrico evoca a constatação da

existência de um potencial de ação (isto é, uma modi

ficação na voltagem ou diferença de potencial elétri

co em função do tempo) na planta de M. pudica esti

mulada. De fato, está bem estabelecido que, pratica

mente, qualquer parte da planta em questão pode

perceber estímulos e transmiti-Ios sob forma de pul

sos elétricos aos pulvinos. Os potenciais de ação de

M. pudica são semelhantes aos que ocorrem em célu

las nervosas animais, porém muito mais lentos (ve

locidades de cerca de 2 cm. s-1, enquanto, em célu

las nervosas, os potenciais de ação propagam-se a

dezenas de metros por segundo). Em plantas os tubos

de elemento crivado e parênquima vascular (células

de parênquima conectadas por plasmodesmos) pare
cem funcionar como condutos de transmissão do si

naL O aparecimento do potencial de ação está cor

relacionado com rápida captação de prótons pelas

células, sugerindo que eles sejam responsáveis pela

despolarização das membranas. Acredita-se que,

quando o potencial de ação atinge os pulvinos, há

rápida liberação de potássio e açúcares no apoplasto,

causando perda de água pelas células motoras e con

seqüente curvamento das folhas.

O mecanismo químico da resposta tigmonástica de

Mimosa pudica e de outras poucas espécies desse gê

nero é importante para a transmissão do potencial de

ação de um folíolo a outro. As primeiras evidências

para a existência de um componente químico na res

posta tigmonástica foram obtidas por Ubaldo Ricca,

no início do século XX. Ricca demonstrou que um

caule cortado e reconectado por um tubo fino de vi

dro com água permitia a transmissão da resposta

tigmonástica a folíolos localizados no lado oposto do

tubo. As substâncias responsáveis pela transmissão são

hoje conhecidas como turgorinas e são capazes de

causar respostas elétricas que viajam na sua frente, de

um folíolo a outro, em células de parênquima.

T urgorinas foram isoladas de diversas plantas que

exibem movimentos nictinásticos e tigmonásticos, e
sua atividade é testada em bioensaios com folhas de

M. pudica mantidas em solução. As turgorinas extra

ídas de diversas plantas e purificadas revelaram ser

glicosídeos de compostos fenólicos, principalmente

de ácido gálico. As turgorinas mais ativas são o 13-D

glicosídeo-6-sulfato de ácido gálico e o 13-D

glicosídeo-3,6-dissulfato de ácido gálico. Foi sugeri

do que as turgorinas apresentam algumas característi

cas de fitormônios que atuariam como controladores

do turgor de células motoras dos pulvinos. As

turgorinas são ativas em concentrações bastante bai

xas (10-5 a 10-7 M), podem ser translocadas (pelo

menos em alguns casos) e existem possíveis proteínas

receptoras desses compostos (por exemplo, na face

externa da plasmalema de M. pudica). Alguns autores

sugerem uma analogia das turgorinas com o neurotrans

missor acetilcolina, pois ambos os compostos geram

potenciais de ação. A atividade de turgorinas poderia

ser controlada por hidrólise da metade glicosídica, pois

os produtos resultantes são inativos no bioteste.

As plantas carnívoras dos gêneros Drosera e

Dionaea (família Droseraceae) representam exemplos

de movimentos em resposta a estímulos mecânicos

usados na captura de insetos e outros pequenos artró

podos para suplementação de nutrientes como nitro

gênio e fósforo. No caso de Drosera, as folhas têm

numerosos pêlos glandulares multicelulares, nas ex

tremidades dos quais é secretado um líquido viscoso

com enzimas digestivas. O toque e a movimentação

de um inseto na extremidade dos pêlos, por exemplo,

causam uma série de potenciais de ação que se pro

pagam ao longo destes e, ao atingirem as células da

base, causam o dobramento dos pêlos. Os pêlos da

parte periférica da folha tendem a dobrar-se para o

centro dela, carreando o inseto para o meio da folha.

Uma vez preso, o inseto é digerido e absorvido ao

longo de vários dias. Em Dionaea, a folha é modifica

da em uma estrutura bilobada, com lobos unidos pela
veia central e munida de excrescências semelhantes
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a espinhos ao longo das bordas. Quando pêlos epidér

micos sensoriais são estimulados, os lobos foliares se

fecham rapidamente (em cerca de meio segundo),

prendendo o inseto. Se há movimento adicional, os

lobos foliares se aproximam ainda mais, e o inseto

passa a ser digerido por enzimas secretadas pela folha.

Após cerca de 2 semanas, a folha reabre. A estimula

ção mecânica dos pêlos sensoriais é seguida do apa

recimento de potenciais de ação que se propagam en

tre as células dos lobos foliares. Alguns autores suge

rem que os potenciais de ação gerados pelo estímulo

dos pêlos sensoriais no lado superior (interno) das fo

lhas induzem um bombeamento ativo de prótons para

o apoplasto do lado inferior (externo) delas. Esse acú

mulo de prótons rapidamente causaria flacidez de pa

redes celulares, captação de água apoplástica e expan
são do lado externo da folha, induzindo fechamento.

A reabertura gradual ocorreria à medida que o cresci

mento da superfície interna superasse o crescimento da

superfície externa durante o fechamento.
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CAPÍTULO 15

Arthur Germano Fett~Neto

Desde o início da história da vida na Terra, um dos
fatores ambientais mais constantes tem sido a suces~

são de dias e noites em ciclos de 24 horas. Pratica~

mente todos os organismos (de cianobactérias a hu~
manos) exibem um ou mais ritmos circadianos, ou

seja, oscilações biológicas endógenas com um perío~
do de aproximadamente 24 horas (circa = cerca, dies

= dia). A persistência desses ritmos sob condições
ambientais constantes demonstra controle por um
relógio circadiano endógeno. Para a maioria dos or~

ganismos, o amanhecer significa alimento, seja por
fixação de carbono ou por disponibilidade de presas.
O aparecimento do sol também implica diversas al~
terações de variáveis geofísicas, como luz, tempera~
tura, vento etc. Os organismos contam o tempo com
o relógio endógeno sincronizado por sinais externos,
como as variações ambientais, principalmente as de
luz e temperatura.

Dada a pressão evolutiva geral e antiga das seqüên~
cias de dias e noites, é provável que relógios circadi~
anos evoluíram cedo na história da vida na Terra, e,
segundo evidências recentes, elementos comuns ao

mecanismo fundamental do relógio circadiano pare~
cem ocorrer em organismos evolutivamente distan~

tes, como fungos e mamíferos. A regulação de fun~
ções biológicas pelo relógio circadiano tem a finali~
dade de otimizar processos celulares e fisiológicos em
antecipação a modificações periódicas no ambiente
de um organismo. Essa regulação das funções bioló~
gicas no tempo e a capacidade de antecipação são

especialmente importantes em plantas, pois, como
organismos sésseis,as plantas precisam responder efi~
cazmente às diversas pressões ambientais a que estão
sujeitas; a troca de ambiente não é uma opção como
no caso de animais.

De fato, as plantas são organismos essencialmen~
te rítmicos. Dentre os processos fisiológicos e me~
tabólicos que estão sujeitos a ritmos circadianos,
pode~se citar: movimentos foliares e de pétalas
(nictinastismo e termonastismo), fotossíntese, res~

piração, taxa de crescimento, movimento estomá~
tico, fixação de COz em plantas MAC (metabolis~
mo ácido das crassuláceas), exsudação radicular,
floração, atividade de diversas enzimas, fluxos iô~
nicos, concentração de cálcio citossólico, expres~
são de genes controlados pelo relógio ou genes cir~
cadianos (incluindo diversos genes envolvidos ou
não na fotossíntese ou respiração). Um exemplo de
como a antecipação metabólica e fisiológica con~
ferida pelo relógio circadiano é vantajosa corres~
ponde ao fenômeno da abertura de estômatos e

transcrição de diversos genes fotossintéticos (cuja
expressão é promovida por luz) algumas horas an~
tes do amanhecer, ainda no escuro. Essa resposta,
causada pelo relógio circadiano, tem a vantagem
de propiciar pronta assimilação de carbono quan~
do a luz se faz disponível. Dessa forma, as primei~
ras horas da manhã, nas quais a demanda transpi~
ratória é menor, são aproveitadas da forma mais
eficiente para fotossíntese.



TERMINOLOGIA E
CARACTERÍSTICAS DE RITMOS

CIRCADIANOS

Ao se estudar ritmos circadianos, é preciso famili~

arizar~se com os termos usados para descrever e ca~
racterizar tais ritmos. Ritmos circadianos são de na~

tureza endógena, ou seja, persistem por vários ciclos

sob condições constantes (geralmente de luz ou es~

curo contínuos). A ritmicidade expressa sob essas

condições é dita de curso livre e apresenta um período

de aproximadamente, mas não exatamente, 24 horas. O

desvio do período de curso livre de exatamente 24

horas é considerado uma evidência de que o ritmo

biológico está sob o controle de um sistema endóge~

no de medição de tempo, o qual necessita ser ajusta~

do por fatores ambientais para sincronizar~se com o

tempo solar. Período é o tempo necessário para com~

pletar um ciclo e é geralmente descrito como o tem~

po de um pico (de atividade enzimática, por exem~

pIo) a outro, embora o período possa ser determina~

do com quaisquer dois pontos equivalentes em ciclos

repetidos. O período define o tipo de ritmo que se

estuda. A duração do período permite classificar o

ritmo em circadiano, ultradiano (significativamente

menores do que 24 horas ou com mais de um ciclo a

cada 24 horas), infradianos (significativamente mai

ores do que 24 horas ou com menos de um ciclo a cada

24 horas), sazonal, anual etc. Amplitude é a diferença

entre máximo e mínimo (pico e vale de atividade).

Em condições constantes, a amplitude do ritmo de

curso livre geralmente diminui progressivamente até

desaparecer. Esse fenômeno é conhecido como

damPingna literatura inglesa (amortecimento) e pode

ser minimizado se, após alguns ciclos em condições

constantes, o sinal externo que sincroniza o ritmo for

dado por um ou dois ciclos, retornando~se a seguir às

condições constantes. Fase corresponde a qualquer

ponto no ciclo que pode ser identificado por sua re~

lação com o resto do ciclo. Por exemplo, a posição

dos picos é geralmente usada para relações de fase.

Diz~se, então, que os ritmos estão em fase, quando os

picos se sobrepõem, ou estão tantas unidades de tem~

po fora de fase quando os picos não coincidem. Usam~
se também os termos fase diurna e fase noturna. A van~
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ços ou retardos de fase (desvios de fase em relação ao

ritmo inicial ou controle) podem ser causados por es~

tímulos ambientais, e a intensidade (número de horas

de desvio da posição dos picos antes do estímulo) e

direção (avanço ou retardo) de seu efeito serão depen~

dentes do tempo circadiano de aplicação do estímulo.

Tempo circadiano refere~se ao ciclo de curso livre, ou

seja, período de exposição a condições constantes. O

tempo circadiano zero (TC O) corresponde ao momen
to do último estímulo ambiental antes da entrada nas

condições constantes, por exemplo, a última transição

escuro - luz antes de entrar em luz constante. A partir

daí, conta~se o tempo circadiano na unidade de tem~

po usual, geralmente horas, TC 12, TC 24, TC 48 etc.

Os estímulos ambientais capazes de impor seu período

ao ritmo endógeno (sincronizadores externos) são

chamados zeitgebers, do alemão "aquele que dá ou im~

põe o tempo". Estes são geralmente transições de luz

e, em alguns casos, de temperatura.

A fase do ciclo de curso livre (condições constan~

tes) que corresponderia ao dia em um ambiente nor

mal de luz~escuro é chamada de dia subjetivo, e a fase

que corresponderia à noite é chamada noite subjetiva.

Normalmente, os ritmos circadianos, como, por exem~

pIo, os movimentos nictinásticos das folhas do feijoeiro,

estão sincronizados ou acoplados ao ciclo solar de dias

e noites. Essa sincronização dos ritmos circadianos aos

fatores ambientais é chamada de entrainment ou ajuste

e é dada por sinais zeitgebers, conforme já descrito. A

Fig. 15.1 ilustra alguns desses conceitos.

O fenômeno da compensação de temperatura é ou~

tro aspecto importante no estudo de relógios circadi~

anos. Esse termo refere~se ao fato de que o período

dos ritmos circadianos geralmente não é afetado de

modo significativo por reduções ou aumentos de tem~

peratura (na faixa fisiológica de temperatura). A

amplitude dos ritmos é mais afetada por temperatu~

ra, mas não o período.

COMPONENTES E BASE
MOLECULAR DO RELÓGIO

CIRCADIANO

O relógio circadiano generalizado compõe-se de

três partes: (1) rotas de transdução de sinais ambien~

•
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24 horas
perfodo de
transição

perlodo de
curso livre

dia noite noite subjetiva dia subjetivo

Fig. 15.1 Diagrama de um ritmo circadiano típico. Os picos representam máximos de atividade de um fenômeno circa
diano (por exemplo, atividade enzimática), e os vales, mínimos de atividade. Os primeiros dois ciclos de 24 horas corres
pondem a condições de dia e noite. Os demais ciclos ocorrem em condições contínuas (curso livre). O período do pri
meiro ciclo em condições constantes é chamado período de transição. O período de curso livre é próximo, mas não exa
tamente 24 horas. Noites e dias subjetivos indicam a posição de dias e noites caso as condições permanecessem em alter
nância de períodos de luz e escuro. A letra "a" corresponde à amplitude. Após alguns ciclos em condições constantes, é

comum a redução de amplitude (damPing).

tais (input ou entrada de sinais ambientais para o ge

rador de ritmo); (2) gerador de ritmo (oscilador ou

mecanismo do relógio); e (3) rotas de transdução de

sinais internos (output ou saída de sinais do gerador

de ritmo para processos circadianos da célula). Os

relógios circadianos mais bem conhecidos são os da

mosca Drosophila melanogaster e do fungo Neurospora

crassa, modelos mais antigos no estudo de relógios

circadianos. Em plantas, a espécie mais conhecida em

termos de funcionamento do relógio circadiano é

Arabidopsis thaliana (Fig. 15.2).

As rotas de transdução de sinais ambientais ajus

tam a atividade do gerador de ritmo endógeno e de
terminam a fase do ritmo de curso livre. Os sinais

ambientais são geralmente transições luz - escuro/

escuro -luz e mudanças de temperatura. Em plantas,

dois tipos de fotorreceptores estão envolvidos na

mediação de sinais ambientais luminosos que ajustam

o relógio circadiano: fitocromo e criptocromo (um dos

receptores de luz azul) (ver Tabela 15.1 para resumo
de suas características).

Por meio das rotas de transdução, os sinais ambi

entais afetam a transcrição dos genes que constitu-

em o gerador de ritmo. No caso da percepção de luz

pelo sistema fitocromo, diversos mensageiros secun

dários envolvidos na transdução da informação am

biental do fotorreceptor já foram identificados, e in

cluem proteínas G, GMPc (guanosina monofosfato

cíclico), canais de cálcio e Ca - calmodulina. Sabe

se também que alguns membros da família dos

fitocromos, como, por exemplo, o fito cromo B

(PHYB), são capazes de entrar no núcleo da célula e

ligar-se reversivelmente (dependendo da forma em

que se encontram, vermelha - P660 ou vermelha

extrema - P730) ao fator de transcrição PIF3 (do

inglês phytochrome interacting Jactar, ou fator de inte

ração com fitocromo) nos promotores (seqüências

nucleotídicas regulatórias) de genes que respondem

à luz, modulando a transcrição dos RNA-mensagei

ros destes, e a conseqüente expressão das proteínas

(Martínez-García et al., 2000). Em qualquer dos ca

sos, nas suas etapas finais, as rotas de transdução de

sinais ambientais parecem afetar a transcrição de ge

nes do gerador de ritmo (Fig. 15.3).

O fitocromo B (PHYB) parece ser crítico na de

terminação da fase circadiana (período do dia de

•
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Fig. 15.2 Componentes básicos do relógio circadiano: vias de entrada, mecanismo central e vias de saída. Os sinais sin

cronizadores principais são luz (percebida pelos fotorreceptores fito cromo e criptocromo) e temperatura. Os receptores

sinalizariam ao mecanismo central constituído por proteínas do tipo fatores de transcrição (capazes de ligar em DNA).

Esse mecanismo central pode envolver uma ou mais proteínas, que podem interagir. Cada componente do mecanismo

central é capaz de auto-regular sua transcrição (barras nos círculos). O tempo bioquímico resultante do conjunto de auto

regulações e interações entre componentes centrais do relógio é de cerca de 24 horas. Esse ritmo é impingido a vários

genes expressos de forma circadiana, mediante ação das proteínas centrais como fatores de transcrição. O período, a fase

de maior atividade e a amplitude dos ritmos poderiam variar com o caminho seguido entre entrada, oscilador e saída,

dentre os vários possíveis esquematizados. (Esquema baseado em McClung, 2001.)

maior atividade de um ritmo circadiano) mediada por

luz branca. O mutante oopl ("out of phase" ou fora de

fase) de Arabidopsis, dotado de defeito no gene de

PHYB, apresenta um pico de maior atividade para

vários ritmos circadianos mais cedo do que o tipo

selvagem, mas sem alteração significativa de período

dos ritmos (tempo entre dois picos máximos de ati

vidade) (Salomé et aL, 2002). Em Neurospora, a luz

interage com o relógio circadiano em nível de trans

crição do gene frq ("frequency" ou freqüência, parte

do gerador de ritmo nesse organismo), promovendo

o processo. Em Drosophila, em que vários genes que

tomam parte no gerador de ritmo já foram clonados,

a luz parece ajustar o gerador de ritmo regulando o

transporte da proteína do relógio do citossol para o

núcleo. Isso se dá pela degradação estimulada por luz

da proteína TIMELESS, a qual necessita interagir

fisicamente com a proteína PERIOD para que esta

última entre no núcleo, onde afetará fatores de trans

crição de genes que são expressos de forma circadiana.

O gerador de ritmo é o mecanismo central do re

lógio circadiano. O modelo mais aceito para o meca

nismo do relógio circadiano é um sistema de retroa

limentação (feedback) negativa de proteínas capazes
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Características importantes dos fotorreceptores que ajustam o relógio circadiano

• Fitocromo é uma cromoproteína solúvel. O cromóforo (responsável pela absorção de luz) é um tetrapirrol aberto.

Alterações causadas pela absorção de luz no cromóforo são transmitidas à apoproteína ligante.

• A proteína do fitocromo é codificada por uma família gênica de 5 membros em Arabidopsis (phya, phyb, phyc, phyd e

phye). Diferentes eventos de fototransdução podem ser mediados por diferentes tipos de fitocromo, por exemplo,

dependendo das características do ambiente (proporção verm./verm. extremo). As diferenças entre os fitocromos

parecem residir na porção N-terminal, parte sensorial onde se liga o cromóforo. O C-terminal é responsável pela ação do
fitocromo.

• Todos os tipos de fitocromo existem em duas formas: Fv (absorve no vermelho, 660 nm) e Fve (absorve no vermelho

extremo, 730 nm). A forma sintetizada em plantas estioladas é Fv, que é mais estável. As formas são interconversíveis

(ver Fig. 15.3), e a versão considerada ativa é o Fve.

• O mecanismo de ação do fitocromo B envolve entrada no núcleo da célula e interação com proteínas ligadoras de DNA

(p. ex., PIF3, phytochrome interacting factar 3 ou fator de interação com fitocromo 3), ativando a transcrição de genes

responsivos à luz.

• O criptocromo é também uma cromoproteína, mas possui 2 cromóforos derivados da flavina por molécula. É relacionado

às fotoliases (enzimas de fotorreparo de DNA em bactérias) e absorve na faixa do azul e UVA. Ocorre em animais,

incluindo humanos. Em plantas é caracterizado por um longo C-terminal.

• Assim como o fitocromo, criptocromo irradiado com luz de cor adequada também é capaz de movimentar-se para dentro

do núcleo celular e interagir com outras proteínas. Sabe-se que o criptocromo liga-se ao fator de repressão da

fotomorfogênese (COPl, constitutively photomorphogenic ou constitutivamente fotomorfogênico, que, quando murado, faz

com que as plantas cresçam no escuro como se estivessem na luz), um complexo protéico que impede a ação de fatores de

transcrição positivos de genes responsivos à luz. Mediante ligação com criptocromo, COP é removido do núcleo e

degradado, liberando os fatores ativadores (p. ex. HY5) para ligar genes de resposta à luz (Wang et aI., 2001).

Fv
Vermelho 660 nm

Vermoextremo 730 nm

~~
660 nm

Caixa G
NÚCLEO

Fve

g

TATA

DNA

Fig. 15.3 Mecanismo de ação do fitocromo B na ativação da expressão de genes regulados por luz, incluindo prováveis

componentes do mecanismo central do relógio circadiano (ccal e lhy). Molécula extremamente versátil, o fitocromo

pode, após assumir configuração ativa por irradiação com luz vermelha, entrar no núcleo da célula e interagir com fato

res de transcrição do tipo PIF3, permitindo a ativação de genes responsivos à luz pelo complexo básico de transcrição da

RNA-polimerase lI. A interação com PIF3 é reversível por irradiação com vermelho extremo. Desse modo, fitocromos

poderiam atuar como componentes integrais de complexos reguladores de transcrição gênica regulados por luz, permi

tindo a percepção contínua e imediata de alterações em sinais luminosos diretamente em promotores de genes-alvos.

(Baseado em Martínez-García et al., 2000.)



de auto-regular sua produção. Em outras palavras, o

mecanismo do relógio envolve a transcrição no nú

cleo, processamento do RNA - mensageiro, tradução

no citossol, modificação pós-tradução (por exemplo,

fosforilação) e transporte para o núcleo de proteínas

do relógio que auto-regulam negativamente sua pró

pria produção. É necessário um tempo de execução

dos eventos bioquímicos mencionados de tal forma

que seja gerada uma periodicidade auto-sustentada de

cerca de 24 horas. As proteínas do relógio afetariam,

por exemplo, a expressão de genes controlados pelo

relógio circadiano ou proteínas envolvidas no trans

porte de íons, imprimindo a estes o ritmo gerado.

As rotas de transdução de sinais internos (output)

ou saída de sinais do gerador de ritmo para processos

circadianos da célula transferem o ritmo gerado pelo

mecanismo do relógio para diversos processos bioló

gicos circadianos, incluindo a expressão de diversos

genes, movimento de íons, movimentos nictinásticos,

abertura estomática, atividade de enzimas etc. Nes

sas rotas de transdução da informação do gerador de

ritmo para os processos circadianos, o cálcio parece

desempenhar um papel central como mensageiro se

cundário. Diversos fenômenos circadianos em plan

tas são regulados por cálcio, incluindo a atividade de

diversas cinases de proteínas (que podem alterar a

atividade de fatores de transcrição responsáveis pela

expressão de diversos genes circadianos) e processos

circadianos dependentes de canais de potássio ativa

dos por cálcio, como movimentos foliares e abertura

estomática. Estudos não invasivos in vivo com plan

tas transgênicas de Arabidopsis e tabaco, expressando

a proteína luminescente sensível a cálcio, a apoaquo
rina, cujo grau de luminescência varia com a concen

tração de cálcio, revelaram oscilações circadianas na

concentração de cálcio citossólico e cloroplástico

(Johnson et al., 1995). Tais oscilações geradas pelo

mecanismo central do relógio parecem controlar di

versas enzimas e processos circadianos. A Fig. 15.4

esquematiza um modelo geral do relógio circadiano

em plantas. Na realidade, acredita-se que componen

tes do mecanismo central do relógio, dotados das

características de auto-regulação esboçadas, poderi

am interagir entre si (em nível de controle transcri

cional mútuo ou interação física proteína - proteína)
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para gerar o ritmo circadiano central e impô-Ia a ge

nes controlados de modo circadiano (ver esquema do

mecanismo central de Arabidopsis thaliana descrito no

final da seção).

A expressão de genes de plantas controlados pelo

relógio circadiano está amplamente documentada. A

regulação de genes controlados pelo relógio circadi

ano em plantas tem sido demonstrada em nível de

transcrição, tradução e modificação pós-tradução.

Para vários genes cuja expressão é circadiana, foram

identificadas seqüências regulatórias de DNA nos

promotores responsáveis por mediar sinais do gerador

de ritmo do relógio circadiano (seqüências nucleotí

dicas específicas ou fatores eis). Além disso, também

foram identificados fatores de transcrição (proteínas

ligadoras de DNA ou fatores trans) capazes de pro

mover a transcrição de genes que respondem ao reló

gio circadiano em plantas (por ligação aos fatores eis

nos promotores dos respectivos genes). Alguns des

ses fatores de transcrição fariam parte do mecanismo

central do relógio circadiano em plantas (ver a se

guir).

Diversos genes controlados pelo relógio circadia

no (gcr) codificam proteínas envolvidas no processo

fotossintético, como CAB (proteínas ligadoras de

clorofila a e b), subunidade pequena da Rubisco,

Rubisco ativas e e anidrase carbônica. Vários genes

fotossintéticos comumente apresentam picos de ex

pressão (geralmente medidos como acúmulo de

mRNA) no início da manhã subjetiva e um mínimo

de expressão no meio da noite subjetiva. Outros gers

não envolvidos no processo fotossintético apresentam

picos de expressão em uma fase circadiana distinta dos

genes fotossintéticos. Por exemplo, o gene de catala

se (eat3) de Arabidopsis possui um pico de expressão

no início da noite subjetiva. Estudos envolvendo

análise simultânea da expressão de vários genes com

microarranjos de DNA indicaram que 6% de 8.200

genes de Arabidopsis examinados apresentaram alte

rações circadianas nos teores basais (steady-state, re

sultado do equilíbrio dinâmico entre síntese e degra

dação) de RNA-mensageiros. Os genes regulados de

forma circadiana participam de uma vasta gama de

processos metabólicos e de desenvolvimento, tais

como captação fotossintética de luz, fotorreceptores
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Fig. 15.4 Modelo hipotético de relógio circadiano em plantas. Luz percebida por fotorreceptores (rotas de transdução
externas) sincronizaria o mecanismo gerador de ritmo (círculo) ao ambiente, ativando a transcrição do gene do relógio.
Após a transcrição, processamento e tradução, formar-se-ia a proteína do relógio, a qual regularia a expressão de genes
controlados pelo relógio (gcrs) e/ou a atividade de proteínas transportadoras de íons (p. ex., cálcio), controlando vários
processos circadianos (rotas de transdução internas). A proteína do relógio, após acumular-se até certa concentração,
pode ser modificada, entrar no núcleo e inibir a transcrição do próprio gene do relógio. O tempo de execução dessas
alterações moleculares e bioquímicas é de cerca de 24 horas, gerando uma periodicidade auto-sustentada. Dessa forma,
com a auto-regulação da proteína do relógio, fecha-se o ciclo circadiano, o qual encontra "um fim no seu início".

(fitocromo B, criptocromos 1 e 2, fototropina NPHl),

rota de fenilpropanóides (resultam na biossíntese de

fenóis protetores contra UV), dessaturação de lipídi

os, resistência ao frio, vias glicolítica e das pentose

fosfato, transportadores de hexoses, mobilização de

amido, assimilação de nitrogênio e enxofre, tempo de

floração e alongamento celular (transportadores de

saída de auxina, expansinas, biossíntese de celulose,

aquaporina) (Harmer et alo, 2000).

Diferentes ritmos em um mesmo organismo podem

apresentar períodos de curso livre distintos. Por exem

plo, o movimento foliar do feijoeiro apresenta um

período de cerca de 27 horas em condições contínu

as, enquanto o ritmo de abertura estomática sob as

mesmas condições é de cerca de 24 horas. Em mutan

tes da alga unicelular Chlamydomonas reinhardtii, o

ritmo em fototaxia (migração dos indivíduos em di

reção à luz da superfície) parece apresentar um perí

odo distinto do apresentado pelo mRNA de anidrase

carbônica (cah 1). Esses ritmos de curso livre com

períodos distintos têm sido apontados como evidên

cias da existência de mais de um gerador de ritmo nas

células de um organismo, sendo grupos de ritmos con

trolados por diferentes geradores de ritmo. Outra in

terpretação é a de que existem vários geradores de

ritmo interconectados (ou seja, vários sistemas de

retroalimentação negativa de proteínas auto-regula

das que interagem), sendo um deles dominante (de-
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terminaria a fase, ou seja, o tempo do dia ditado pelo

relógio circadiano), enquanto os demais seriam de~

pendentes ou "escravos". Diferentes ritmos estariam

acoplados ao gerador de ritmo dominante em maior

ou menor grau.

Em Arabidopsis thaliana, foi isolado um mutante

circadiano (toe I ~I, timing of cab, ou tempo de expres

são do gene da proteína ligadora de clorofila a e b)

alterado em um gene que é possivelmente parte inte~

grante do mecanismo central gerador de ritmo nessa

espécie. O isolamento do mutante circadiano toe I ~I

envolveu um esquema de seleção altamente engenho~

so, desenvolvido por Steve A. Kay et al. nos EUA.

Plantas de Arabidopsis foram transformadas com um

gene quimera composto do promotor do gene eab

(proteína ligadora de clorofila a e b do complexo

coletor de luz, gene expresso de forma circadiana)

fusionado à parte codificante do gene da luciferase,

enzima capaz de quebrar luciferina gerando biolumi

nescência. Populações mutagenizadas de plantas car

regando essa quimera foram analisadas para periodi~

cidade de bioluminescência após aplicação de luci~

ferina. Um luminômetro indicava a variação na pro~

dução de luz que passou a ocorrer de forma circadiana,

pois o promotor da quimera gênica era oriundo de um

gene controlado pelo relógio circadiano. O mutante

toe I ~I apresentava um período mais curto na expres~

são de cab, medido como produção de luz, em rela~

ção ao tipo selvagem em condições de curso livre.

Análises recentes do mutante toe I ~I mostraram que

a mutação confere período curto a vários processos

circadianos, incluindo expressão de diversos genes,
movimento estomático e foliar, além de afetar a sen~

sibilidade da floração ao comprimento do dia (foto~

periodismo, ver adiante). O efeito da mutação nos

processos circadianos parece independer da entrada

(input) de luz ao relógio circadiano, envolvendo uma

possível alteração no gerador de ritmo propriamente

dito ou em uma proteína que atua sobre ele. A clo~

nagem e seqüenciamento do gene toe I revelou que

ele é regulado de forma circadiana, participa de um

processo de retroinibição da própria expressão e co~

difica para uma proteína de localização nuclear do~

tada de alguns domínios sugestivos de fatores de trans

crição (proteínas ligadoras de DNA).
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Outros dois genes que parecem estar fortemente

associados ao mecanismo do relógio circadiano em

Arabidopsis são eeaI (cireadian doek assoeiated ou as

sociado ao relógio circadiano) e lhy (late elongated

hypocotyl ou hipocótilo de alongamento tardio). Es

ses genes codificam fatores de transcrição do tipo Myb

(membros de uma família de proteínas ligadoras de

DNA) e, quando superexpressos, causam arritmia

(abolem ritmos) em múltiplos processos circadianos,
tais como movimentos foliares e abundância de

RNA-mensageiro de todos os genes controlados pelo

relógio testados até o momento, além de suprimir a

própria expressão. Os genes eeaI e lhy parecem ter

funções parcialmente redundantes no mecanismo do

relógio.

A demonstração de interações de regulação recí

procas entre toe I e os genes MYB ecaI/lhy levou à

proposta de que essa regulação interativa seria a es

trutura básica do mecanismo central do relógio cir

cadiano em Arabidopsis (Alabadí et al., 2001) (Fig.

15.5).

Nesse modelo, a luz ativaria a expressão dos genes

Ihy e eeaI ao amanhecer. É possível que a luz também

atue na regulação pós~tradução desses genes. As pro~

teínas CCAl e possivelmente LHY, por sua vez, como

são fatores de transcrição capazes de ligar DNA, ati

variam genes com um pico de expressão diurno (p.

ex., cab) via interação com elementos eis (seqüênci

as nucleotídicas) em seus promotores, favorecendo a

ação de RNA~polimerase e fatores básicos de trans

crição. Ao mesmo tempo, as proteínas CCAl e LHY

teriam um efeito contrário sobre a expressão de toe I

e de outros genes com picos de expressão noturnos.

Elementos eis típicos de genes com picos de expres

são pela manhã e outros (com relativamente poucas

diferenças de seqüência nucleotídica) característicos

de genes com expressão ao anoitecer vêm sendo iso

lados e caracterizados. Com o passar do dia, haveria

progressiva redução nos níveis de expressão dos ge

nes lhy e eeaI , reprimidos pelo acúmulo de suas res~

pectivas proteínas, permitindo elevação dos teores de

RNA~mensageiro de toe I especialmente perto do

entardecer (quando a expressão de lhy e eeaI atingi

ria um teor mínimo). A proteína TOCl, de forma

direta (via seus domínios capazes de interagir com
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Fig. 15.5 Proposta de estrutura básica do mecanismo central do relógio circadiano de Arabidopsis, envolvendo três genes
componentes do relógio e suas interações. Setas representam estímulo; barras representam inibição. Siglas envoltas por
círculos correspondem a proteínas, siglas em itálico envoltas por retângulos correspondem a genes. A luz ativaria a ex
pressão dos genes lhy e ccaI ao amanhecer. Essasproteínas podem ativar a expressão de cab e, talvez, outros genes mati
nais (com picos de expressão pela manhã), e, simultaneamente, LHY e CCAI reprimem a expressão de toc Ie talvez de
outros genes noturnos (com máximos de expressão ao anoitecer e durante a noite). A redução progressiva dos níveis de
expressão de lhy e ccaI durante o dia permite que os níveis de mRNA de toc I atinjam níveis máximos perto do fim do
dia. A proteína TOCI parece aumentar a expressão de lhy e ccaI, os quais atingem níveis máximos de expressão ao
amanhecer, reiniciando o ciclo. (Baseado em Alabadí et aI., 2001.)

DNA em promotores de genes) ou indireta (por in

teração física proteína - proteína com outras proteí

nas ligadoras de DNA), parece aumentar a expressão

dos genes lhy e ecal , os quais atingiriam níveis máxi

mos de mRNA ao amanhecer, reiniciando o ciclo.

INTERAÇÃO ENTRE RELÓGIO
CIRCADIANO E

FOTOPERIODISMO

ocontrole fotoperiódico da floração é mediado por
um ritmo circadiano de sensibilidade à luz (ver tam

bém Capo 16, Floração). O controle fotoperiódico da

floração (indução floral em resposta ao comprimen

to dos dias e noites) constitui um claro exemplo de

valor adaptativo da antecipação a mudanças ambien

tais; taxas bem-sucedidas de reprodução serão máxi

mas em condições favoráveis.

Em cevada (Hordeum vulgare, cv. Wintex), por

exemplo, uma planta de dia longo facultativa, foi

demonstrado que, em condições de luz constante,

ocorreu uma resposta fotoperiódica à suplementação

com luz vermelha extrema que variou de forma

circadiana. A sensibilidade da promoção de floração

por suplementação com luz vermelha extrema é mais

pronunciada se aplicada aproximadamente 6 horas

antes do amanhecer subjetivo e menos pronunciada

quando aplicada cerca de 6 horas após este. Resposta

bastante similar foi observada em Arabidopsis thaliana,

e, em ambos os casos, não se evidenciou efeito signi

ficativo da fotossíntese no processo. Esses e outros

resultados com diversas espécies, tanto de dia longo

como de dia curto, sugerem que a mensuração do

comprimento do dia é regulada, ao menos em parte,

pelo relógio circadiano, o qual atua como um regula

dor permissivo da eficiência de elementos das rotas de

fototransdução (por exemplo, a forma vermelho extre

ma do fitocromo). O relógio circadiano controla a efi

ciência de percepção de luz pela planta, afetando, por

conseguinte, a resposta fotoperiódica da floração.

A interação do relógio circadiano com o fotope

riodismo tem sido confirmada com evidências gené-
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ticas, pois mutantes circadianos como toc I ~I e ccaI

tendem a apresentar fenótipos fotoperiódicos (sen~
sibilidade alterada do processo de floração em rela~
ção a comprimento de dias e noites). Análises de
vários mutantes circadianos de Arabidopsis com
fenótipos fotoperiódicos indicam que a integração
da informação temporal fornecida pelo sistema
circadiano, com discriminação de luz/escuro inicia
da por fotorreceptores específicos, dá~seem nível da
função da proteína CONST ANS (CO), um impor~
tante fator ativador de transcrição, de expressão
regulada de forma circadiana, que acelera a floração
sob fotoperíodos indutivos (promovendo a ativida
de de genes-alvo envolvidos no estímulo à floração,
como ft - flowering locus T ou locus de floração T - e
soc 1- supressor of overexpression of CO I ou supressor
da superexpressão de constans 1) (Suárez-Lopez et
al.,2001).

Um mecanismo de coincidência com o ambiente

exterior, baseado no controle circadiano endógeno
dos níveis de RNA-mensageiro do gene constans,

acoplado à regulação da função da proteína CONS~
T ANS por luz (via efeitos dos fotorreceptores nos
níveis da proteína CONST ANS ou em sua ativida
de intrínseca), parece constituir a base molecular da
regulação do tempo de floração pelo comprimento do
dia, ao menos em Arabidopsis (planta de dia longo
facultativa) (Yanovskye Kay, 2002). Nesse modelo,
a luz não só faria o ajuste do relógio circadiano, mas
também atuaria diretamente promovendo a progres
siva expressão de alguns genes de controle da flora
ção. Em plantas de dia curto (como arroz, Oryza sati

va), para as quais a fase mais crítica para floração é a
noturna, uma variação desse macanismo hipotético
foi descrita, em que, além do controle circadiano da

expressão do gene constans ou seu homólogo (que
seria comum a plantas de dia longo e de dia curto), a
atividade da proteína CONST ANS sobre seus alvos
seria no sentido de inibir a transcrição, e não de
promovê-Ia, como na planta de dia longo Arabidop

sis thaliana (Cremer e Coupland, 2003).
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CAPÍTULO 16

Ana Pau/a Artimonte Vaz, Henrique Pessoa dos Santos e Lilian Beatriz Penteado Zaidan

INTRODUÇÃO

Devido à sua importância econômica, a floração
tem sido bastante estudada em todo o mundo e é

objeto de inúmeras revisões que, de tempos em tem

pos, mostram os avanços do conhecimento científi

co sobre o tema. Certamente, a conversão do

meristema caulinar vegetativo em estruturas repro

dutivas é um dos mais dramáticos e ainda enigmáti

cos eventos na vida das plantas superiores. Enquan

to a floração representa o término do ciclo de vida

nas plantas anuais ou bianuais, nas plantas perenes
marca o final de mais um ciclo de crescimento.

Apesar de se conhecer há longo tempo a estreita

relação entre a t1oração e as estações do ano, esse

processo ainda não é bem entendido pelos pesquisa

dores. Uma melhor compreensão de como as plantas

respondem aos fatores ambientais, principalmente luz,

temperatura, disponibilidade de nutrientes e água,

trouxe benefícios incalculáveis para a horticultura e

a agricultura em geral, permitindo a escolha das épo

cas e dos locais de plantio mais adequados, otimizando

as colheitas e disponibilizando produtos em função
das necessidades e demandas do mercado.

Estudos sobre a indução e o desenvolvimento flo

ral, assim como abordagens científicas sobre a quali

dade e a longevidade das flores, são indispensáveis

para o aprimoramento das técnicas de cultivo e co

mercialização. Mesmo assim, grande parte do que se

conhece sobre floração baseia-se em um número re-

lativamente pequeno de espécies, geralmente herbá

ceas e de regiões temperadas, sendo nosso entendi

mento sobre as plantas tropicais ainda mais modesto

e nem sempre conclusivo.

FASES DE DESENVOLVIMENTO

Durante o ciclo de vida das plantas, as células

meristemáticas alteram suasvia,s de desenvolvimento,

resultando na produção de novas estruturas. As plan

tas superiores apresentam três fases de desenvolvi

mento relativamente bem definidas e que ocorrem

numa seqüência obrigatória: a fase juvenil, a fase adulta

vegetativa e a fase adulta reprodutim.

Diferentemente dos animais, as mudanças de fase

nas plantas são centralizadas numa única região, o

meristema apical caulinar. Existem três tipos diferen

tes de meristemas caulinares: o vegetativo, o floral e
o de inflorescência. Os dois últimos são formados

apenas quando a planta é induzida à floração.

A principal distinção entre a fase juvenil e a fase

adulta vegetativa reside na possibilidade de que, nesta

última, sejam formadas estruturas reprodutivas, como

as flores, nas Angiospermas, ou os cones, nas Gim

nospermas.

A transição da fase juvenil para a fase adulta ve

getativa é geralmente um processo gradual, podendo

ser acompanhada por alterações em algumas carac

terísticas vegetativas, como a morfologia e a disposi

ção (filotaxia) das folhas ou a modificação na capa-



cidade de enraizamento de ramos ou mesmo de folhas.

Por outro lado, a transição da fase adulta vegetativa

para a fase adulta reprodutiva, caracterizando a pri

meira etapa da reprodução sexuada, está associada a

mudanças profundas nos padrões de morfogênese e de

diferenciação celular do ápice meristemático caulinar

ou das gemas axilares próximas a ele.

As plantas exibem um gradiente espacial de juve

nilidade no eixo caulinar. Enquanto as células e estru

turas que caracterizam a fase adulta e reprodutiva se

localizam na região superior e periférica do ápice

meristemático, os tecidos e órgãos juvenis estão lo

calizados nas regiões inferiores do caule.

A transição floral envolve uma seqüência de eta

pas associadas a mudanças profundas nos padrões de

morfogênese e diferenciação celular do ápice

meristemático caulinar, apical ou lateral, resultando

no meristema reprodutivo, suficientemente apto a

produzir flores ou inflorescênÔas. Por conveniência,

subdivide-se o processo de floração em três fases: in

dução, evocação e desenvolvimento floral.

INDUÇÃO DA FLORAÇÃO

A indução floral refere-se aos eventos que sinali

zam à planta a alteração do seu programa de desen

volvimento. Como conseqüência, o meristema

caulinar se reestrutura para produzir um primórdio

floral, em vez de um primórdio foliar. A indução flo

ral ocorre principalmente nas folhas, podendo tam

bém se dar em outros órgãos.
O estímulo indutor resulta tanto de fatores endó

genos, tais como o estado nutricional, os teores hor

monais e os ritmos circadianos, como de fatores am

bientais, portanto externos à planta, dentre eles o

comprimento relativo dos dias (fotoperíodo), a

irradiância, a temperatura e a disponibilidade de água.

A evolução de sistemas de controle interno (regu

lação autônoma, como observado em cultivares de

floração precoce ou tardia da ervilha, Pisum sativum)

e externo (regulação ambiental) permite a sincroni

zação do desenvolvimento reprodutivo das plantas

com o ambiente e, portanto, uma regulação bastante

fina da época de florescimento, garantindo o sucesso

reprodutivo. Relacionadas diretamente a esses proces-
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sos, menciona-se a disponibilidade de polinizadores

e, a seguir, a dispersão de frutos e sementes (por ani

mais, vento, água etc.) e, finalmente, temperatura,

luminosidade e umidade adequadas para a germina

ção, crescimento e estabelecimento da nova planta

(ver Capo 17, Germinação).

Fatores ambientais

A sucessão das estações do ano - primavera, ve

rão, outono e inverno - é o fator ambiental mais cons

tante do planeta, uma vez que depende substancial

mente da forma e inclinação da Terra e de seus mo

vimentos de rotação e de translação ao redor do Sol.

A habilidade das plantas e animais de detectar as

variações do ambiente, como o comprimento relati

vo dos dias e das noites e as variações de temperatu

ra, permite que determinado evento ocorra em uma

época particular do ano, constituindo, portanto, uma

resposta sazonal. Como exemplo, podem ser citadas

a queda de folhas em muitas arbóreas, a formação e a

brotação de gemas, a alteração na plumagem e a mi

gração de aves, as fases de desenvolvimento dos in

setos, a hibernação de mamíferos etc. Sincronizando

os ciclos vegetativo e reprodutivo entre indivíduos da

mesma espécie, o controle sazonal da reprodução fa

vorece a fecundação cruzada e, portanto, a recombi

nação gênica, além de permitir que a progênie se

desenvolva em condições ambientais favoráveis.

Já é bem conhecido que a floração de muitas espé
cies herbáceas e mesmo arbóreas está substancialmen

te associada às estações do ano, porém ainda não se

compreende totalmente como ocorre a percepção e

a transdução dos sinais ambientais pelas plantas.

Aparentemente, a percepção dos fatores ambientais

se dá de maneira integrada entre as diferentes partes

da planta, de tal sorte que o controle da floração con

sistiria em um conjunto de sinais de natureza quími

ca que seriam transportados através do floema junta
mente aos assimilados.

Para a floração, as plantas podem apresentar res

postas qualitativas ou obrigatórias, isto é, quando há
necessidade absoluta de um ou mais fatores ambien

tais para que o processo ocorra; e respostas quantita

tivas ou facultativas, quando a flor ação é promovida
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pelo fator ambiental, podendo ainda ocorrer na au
sência deste.

Apesar de as regiões tropicais terem como carac

terística não apresentar durante o ano variações subs

tanciais de temperatura e fotoperíodo, são encontradas

plantas suficientemente sensíveis às pequenas mudan

ças no comprimento relativo do dia, na irradiância

(quantidade) e composição espectral da luz (qualidade),

ou na temperatura.

LUZ
a efeito do comprimento dos dias como fator de

terminante para a sazonalidade da floração foi origi

nalmente proposto por Wightman Garner e Harry

Allard, em 1920, trabalhando com plantas de soja e

com o mutante "Maryland Mammoth" de tabaco.

Foram esses autores que introduziram os termos

fotoperíodo - comprimento relativo do dia e da noi

te - e fotoperiodismo - palavra grega que associa luz e

duração do dia, e representa a habilidade de um or

ganismo, planta ou animal, em detectar e responder

às variações do comprimento dos dias. Atualmente,

é bastante aceita a hipótese do envolvimento do rit

mo circadiano nas respostas fotoperiódicas, como

mecanismo controlador do tempo necessário para

determinar os ritmos diários de expressão gênica e

comportamento (ver Capo 15, Ritmos Circadianos
nas Plantas).

Dentre os processos do desenvolvimento vegetal

regulados através do comprimento do dia, encontram

se a tuberização, a dormência e brotação de gemas, a

senescência, o enraizamento de estacas e a floração,

sendo esta última a mais estudada. Enquanto as plan
tas que crescem mais próximas ao Equador tendem a

florescer e produzir sementes em resposta a dias ligei
ramente mais curtos, antes da seca e evitando as tem

peraturas elevadas do verão, nas espécies de regiões

temperadas a floração ocorre principalmente na pri

mavera e verão, de tal modo que a germinação e o

crescimento inicial das plantas não ocorrem sob as

condições adversas do inverno.

A resposta fotoperiódica de uma planta é determi

nada geneticamente e a sua classificação é baseada na

transição floraL Dessa maneira, distinguem-se as plan

tas de dias curtos (PDC) ou de noites longas, que flo-

rescem quando mantidas em fotoperíodos inferiores

a determinado valor crítico (fotoperíodo crítico), e

as plantas de dias longos (PDL) ou de noites curtas que

têm sua floração promovida quando o comprimento

do dia excede certa duração (fotoperíodo crítico),

num ciclo de 24 horas (Fig. 16.1). Existem também

espécies que não têm a flor ação regulada através do

comprimento dos dias, sendo denominadas plantas

neutras, indiferentes ou autônomas (Fig. 16.2).

É necessário um estudo amplo para estabelecer a

classificação correta de uma planta, pois o valor do

fotoperíodo crítico é bastante variável entre as espé

cies e, muitas vezes, extremamente preciso, como na

PDC Xanthium strumarium, em que a ocorrência ou

não da floração pode ser definida num intervalo de

apenas 15 minutos. Essa sensibilidade ao fotoperío

do tende a ser mais aguçada em algumas plantas da

região equatorial, onde as oscilações no comprimen

to dos dias são pequenas entre as estações do ano. Em

contrapartida, nos locais de maior latitude, a respos

ta ao fotoperíodo pode ser mais ampla, como obser

vado na mostarda (Sinapis alba).

Experimentos detalhados, modificando-se a dura

ção dos períodos relativos de luz e escuro, assim como

a interrupção da noite através de uma exposição cur

ta à luz (tomando ineficiente o período de escuro),

ou a interrupção do dia com um período breve de

escuro, evidenciaram a importância do período escuro

como fator central na indução floraL Dessa maneira,

plantas de dia curto necessitam de noites longas para

florescer, enquanto as plantas de dia longo florescem

quando períodos de noites curtas são fornecidos (Fig.

16.1). Para estas últimas, o período mais prolongado

de luz pode estar associado à necessidade dos produ

tos fotossintéticos para continuação dos processos

bioquímicos iniciados no escuro.

a controle do desenvolvimento da planta pela luz

é dependente da detecção e absorção do estímulo

luminoso. Entretanto, a luz, por si só, não constitui a

informação morfogenética, e o mesmo pode ser dito

em relação aos receptores de luz na planta. A respos

ta morfogenética é resultante dos efeitos da luz capta

da pelos fotorreceptores quando em células sensíveis

ou competentes para seguir uma nova via de desen
volvimento .
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Fig. 16.1 Controle fotoperiódico da floração. Plantas de dias curtos (PDC - noites longas) florescem quando submetidas

a períodos de escuro superiores ao valor crítico. Plantas de dias longos (PDL - noites curtas) florescem quando cultivadas

sob períodos de escuro inferiores ao valor crítico. A interrupção do período de escuro por um pulso de luz branca (LB)

promove a floração nas PDL, enquanto esse processo é inibido nas PDC. Os tratamentos fotoperiódicos evidenciam a

importância da duração do período de escuro na determinação da floração, assim como do tipo de luz fomecida às plan

tas. Um pulso de luz de comprimento de onda vermelho (V) durante o período de escuro induz a floração nas PDL, e seu

efeito é revertido pela luz de comprimento de onda vermelho extremo (VE), indicando o envolvimento do fitocromo.

Nas PDC, um pulso de luz vermelha inibe a floração, enquanto o oposto é observado na presença de luz de comprimento
de onda vermelho extremo.
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Fig. 16.2 Tipos de respostas de floração. A. Planta indiferente

ao fotoperíodo. B. Planta de dia curto qualitativa. C. Planta

de dia longo qualitativa. D. Planta de dia intermediário .
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Essas respostas morto genéticas nas plantas estão

associadas à detecção de cinco regiões do espectro

visível, através de, no mínimo, três classes de fotor

receptores, sendo elas: (1) fotorreceptor UV-B, forma

do por uma ou mais substâncias ainda desconhecidas

e que absorve a luz na faixa do ultravioleta-B (entre

280 e 320 nm); (2) criptocromo, cuja denominação se

deve à sua importância nas respostas morto genéticas

das criptógamas; é constituído por um conjunto de

pigmentos ainda não identificados, os quais absorvem
a luz na faixa do azul e do ultravioleta- A (entre 320 e

400 nm, ultravioleta longo); e (3) fitocromo, cuja ab

sorção ocorre principalmente no comprimento de onda
vermelho (660 nm) e vermelho extremo (730 nm).
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de luz (vermelho, vermelho extremo), sendo que o

último tipo de luz fornecida à planta determinava a

ocorrência ou não da floração (Fig. 16.1). Na década

de 50, Harry Borthwick e Sterling Hendricks elabo

raram a hipótese da existência de um pigmento

fotorreversível, cuja absorção ocorria nos comprimen

tos de onda do vermelho e do vermelho extremo, hoje
conhecido como fitocromo.

São encontradas duas formas de fitocromo: fitocro

mo vermelho (Fv) e fito cromo vermelho extremo

(Fve) (Fig. 16.3). O Fv é a forma fisiologicamente

inativa, sendo a única produzida no escuro. Na pre

sença de luz, principalmente sob comprimento de
onda vermelho, o Fv é convertido em Fve, sendo esta

última a forma fisiologicamente ativa. Essa fotocon
versão Fv ~ Fve é reversiva e tem a mesma cinética

em ambas as direções. O Fve formado a partir do es

tímulo luminoso será o tradutor do sinal de luz para a

célula sensível ou competente em responder a esse
estímulo. A luz ou o Fve não têm influência sobre o

desenvolvimento dessa competência.

Ambas as formas, Fv e Fve, absorvem a luz no com

primento de onda do violeta e do azul, porém os re

sultados são fisiologicamente menos efetivos quando

comparados ao vermelho e vermelho extremo. A luz

verde, por sua vez, é pouco absorvida pelo fitocromo,

sendo sua interferência evitada nos experimentos com

esses fotorreceptores através do uso de filtros.

Quimicamente, o fitocromo é uma cromoproteína

formada por dois polipeptídeos de 120 kDa idênticos,

e dois cromóforos ligados ao resíduo de cisteína de

cada polipeptídeo por meio de um átomo de enxofre.

O cromóforo corresponde ao sítio de absorção da luz

no fitocromo, sendo um composto tetrapirrólico de

cadeia aberta, semelhante ao pigmento fotossintéti

co ficobilina presente nas algas vermelhas e cianobac

térias. Quando sob luz com comprimento de onda

vermelho, a forma Fv é convertida para Fve, ocorren

do uma isomerização cis-trans na estrutura do cromó

foro e resultando em alterações na porção protéica do

fitocromo (Fig. 16.3). Essa mudança estrutural é a

responsável pela atividade fisiológica do Fve e pela
inatividade do Fv.

Nas PDC, um teor elevado de Fve no início do

período noturno é vantajoso para a floração e, em

8,8
98,0
54,0

100,0
43,0
99,0

Germinação (%)

Escuro

V
V:VE

V:VE:V
V:VE:V:VE

V:VE:V:VE:V

Tratamento de Luz

Efeitos da luz com
comprimento de onda
vermelho (V) e vermelho
extremo (VE) sobre a
germinação de sementes de
alface (conforme H. A.
Borthwick et al., 1952)

Os fotorreceptores controlam vários processos

morfogenéticos nas plantas, desde a germinação e o

desenvolvimento da plântula até a formação de no

vas flores e sementes. Neste capítulo será enfatizado

o fitocromo, o fotorreceptor mais bem conhecido nas

plantas vasculares.

Entre as décadas de 30 e 40, Lewis Flint e Edward

McAlister observaram a promoção da germinação de

sementes de alface sob luz com comprimento de onda

vermelho, enquanto a inibição desse processo ocor

ria na presença de vermelho extremo. Em 1952, Harry
Borthwick e cols. verificaram a reversão dos efeitos

da luz com comprimento de onda vermelho após apli

cação de vermelho extremo, e vice-versa. Essa rever

são foi observada várias vezes, e o resultado final, ini

bição ou promoção da germinação, era dependente

do último comprimento de onda oferecido às semen

tes (Tabela 16.1).

A participação do fitocromo na floração foi suge

rida por Borthwick e cols., entre os anos de 1945 e

1948. Através de experimentos de interrupção do

período de escuro com luz monocromática, em vez de

luz branca, esses autores observaram que, sob luz com

comprimento de onda vermelho, ocorria a inibição

da floração na POC Xanthium strumarium, enquanto

a promoção desse processo era verificada na POL

Hordeum vulgare.

Semelhantemente à germinação, foi reproduzida,

na indução da flor ação e em outros processos

morfogenéticos, a reversão dos efeitos dos dois tipos
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Fig. 16.3 Representação esquemática da fotorreversão entre as duas formas do fitocromo, Fv e Fve, provocada pela pre
sença de luz com comprimento de onda vermelho (V) ou vermelho extremo (VE). As linhas pontilhadas salientam a
destruição e reversão no escuro que ocorrem, principalmente, com os fitocromos do tipo r. As estruturas químicas repre
sentam as formas estruturais do grupo cromóforo do fitocromo quando este se encontra na forma Fv (esquerda) ou na
forma Fve (direita).

alguns casos, é uma pré-condição para a indução flo

ral. Por outro lado, na maioria das PDL, a promoção

da floração ocorre quando o teor de Fve é elevado na

metade do período noturno (Fig. 16.4). Apesar de esse

comportamento rítmico também ser favorável nas

POL, as respostas dessas plantas são aparentemente

mais complexas e podem estar associadas também aos

criptocromos.

PDC

~
LL
Q)
-o
o
I(U
e-oo-
ea.

PDL

escuro luz

Tempo

Fig. 16.4 Variações na proporção de fitocromo Fve em
plantas de dias longos (POL) e plantas de dias curtos
(POC). Uma maior proporção de Fve no início do perío
do de escuro é promotora da floração nas POC .

Em meados da década de 80, alguns estudos evi

denciaram a localização do fitocromo no núcleo e,

principalmente, no citoplasma. Esses fotorreceptores

foram classificados em dois grandes grupos: os

fito cromos do tipo I, encontrados predominantemen

te nas raízes e plântulas estioladas, e os fitocromos do

tiPo II, presentes nas sementes e nas plantas crescidas

sob luz. A maior proporção do fitocromo do tipo I em

plantas estioladas está possivelmente associada à sua

maior capacidade de detectar baixos estímulos de luz,

além de sua degradação na presença de luz (Fig. 16.3).

Os dois tipos de fitocromo apresentam proprie

dades espectrais distintas. Por exemplo, em aveia, a

forma Fv do tipo I tem uma absorção máxima em 666

nm, enquanto, para a forma Fv do tipo 11,esse valor

se dá em 654 nm. As proteínas e os genes codifica

dores de ambos os tipos de fitocromo também são

diferentes. Contudo, as diferenças restringem-se

apenas à porção protéica, não tendo sido evidenci

adas diferenças no grupo cromóforo dos dois tipos
de fitocromo.

Uma vez que a luz é absorvida pelos fotorrecepto

res, ocorre a interpretação morfogenética do estímulo

luminoso pela planta. Conforme é mostrado na Fig.

16.5, o fitocromo é o fator central na cadeia de reação

e atua em cooperação com os demais fotorreceptores.

Considerando suas propriedades físicas, o fitocromo

•
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Fig. 16.6 Experimento realizado com Chrysanthemum morifolium, uma POC. O tratamento fotoperiódico de dia longo
(DL) ou de dia curto (OC) foi aplicado isoladamente (2 figuras à esquerda) ou simultaneamente (2 figuras à direita) nas
folhas e no ápice caulinar vegetativo. Os resultados evidenciam a importância das folhas, mais do que dos ápices vegeta
tivos, na percepção do sinal fotoperiódico. As folhas seriam responsáveis pela produção e transporte do sinal floral ao
meristema caulinar.
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tindo, de uma forma ainda não conhecida, a mensu

ração do comprimento do dia (ver Capo 15, Ritmos
Circadianos nas Plantas). Possivelmente, todas as

respostas fotoperiódicas nas plantas utilizam os mes

mos fotorreceptores, diferenciando-se, posteriormen

te, através de vias específicas de transdução de sinais.

Além dos fotorreceptores mencionados, nas

crucíferas, um grupo de plantas no qual se inserem as

diversas variedades e mutantes de Arabidopsis larga

mente utilizados em estudos de Biologia Molecular,

como será visto adiante neste capítulo, foram identi

ficados outros pigmentos que absorvem, na faixa azul

do espectro, entre 455 e 500 nm. Entretanto, seus

efeitos são difíceis de explicar e ainda não são total

mente conhecidos, pois o fitocromo também apresen

ta pequena absorção nesse comprimento de onda.

É fato bem estabelecido, na literatura, que a per

cepção do comprimento dos dias ocorre predominan

temente nas folhas, e, em alguns casos, como nas POC

Chenopodium rubrum e Pharbitis nil, a percepção é feita

pelos cotilédones. Em resposta ao estímulo fotoperió

dico, as folhas sofrem mudanças metabólicas, resul

tando na produção independente de sinais bioquími

cos transmissíveis, coletivamente denominados de

sinal floral. O sinal floral seria então transmitido ao

meristema caulinar que, quando receptivo (compe

tente), inicia a transição floral (Fig. 16.6). Entretan

to, de forma curiosa, em plantas neutras, portanto não

sensíveis ao fotoperíodo, as folhas também são fun

damentais para a floração, tanto que plantas

desfolhadas não são capazes de produzir flores.

DC

DL
DCDL

Criptocromo

F(to,como (Fvo)+Fotomo,'ogên."
Fotorreceptor de UV-B

Fig. 16.5 Esquema da ação cooperativa dos fotorrecepto
res. A luzabsorvida pelo criptocromo e pelo fotorreceptor
de UV-B atua na sensibilidade da célula ao efeito promo
vido pelo fitocromo na forma Fve.

seria insuficiente para avaliar e absorver com eficácia

todo o espectro visível da radiação solar. A luz absor

vida pelos outros fotorreceptores, o criptocromo e o

fotorreceptor de UV -B, pode determinar a sensibilida

de das plantas ao Fve. Esta aparenta ser uma estratégia

simples na qual um único ativador (Fve) seria sufici

ente para controlar a expressão gênica e capaz de for

necer uma informação completa do espectro solar,

determinando a amplitude da fotomorfogênese.

Atualmente são conhecidos dois mecanismos pe

los quais os fotorreceptores podem desencadear os

processos morfogenéticos nas plantas. O primeiro

mecanismo é o rápido efeito sobre a permeabilidade

de membranas, enquanto o segundo, mais lento,

modifica a fosforilação de certas proteínas e a entra
da e saída de Ca2+, interferindo na cascata de trans

dução dos sinais celulares e, conseqüentemente, al

terando a expressão gênica.

Os fotorreceptores desencadeiam uma cascata de

sinais que interagem com o ritmo circadiano, permi-



o fato de a percepção fotoperiódica ocorrer nas

folhas enquanto a floração se dá no meristema

caulinar sugere a necessidade de transmissão de um

sinal floral químico entre esses dois órgãos distantes

na planta, possivelmente através do floema.

A idade e o tamanho da planta interferem na sen

sibilidade ao comprimento do dia. Assim, há um

número mínimo de folhas para que algumas plantas

herbáceas respondam ao estímulo fotoperiódico. As

respostas fotoperiódicas também podem ser profun

damente modificadas por outros fatores ambientais,

dentre estes a temperatura e a irradiância, esta últi

ma envolvendo alterações na capacidade fotossin
tética.

A flor ação induzida fotoperiodicamente parece

estar associada à modificação nos teores de citocini

nas, giberelinas ou nas concentrações de açúcares.

Entretanto, na grande maioria das vezes, aplicações
hormonais não substituem totalmente o tratamento

fotoperiódico na indução floral, assim como, para

algumas espécies, como a POC Kalanchoe blossfeldiana,

a floração ocorre sob períodos bem curtos de luz, da

ordem de alguns segundos, não envolvendo portan
to a fotossíntese.

Essas evidências indicam a presença de uma ou

mais substâncias móveis, entre as partes da planta, .

capazes de induzir a floração, mas que, até o presente

momento, não foram identificadas. Apesar disso, o
conhecimento da influência da luz e do controle fo

toperiódico da floração tem possibilitado grandes

avanços na comercialização de algumas espécies or

namentais, como Chrysantemum (POC) e Euphorbia

pulcherrima (bico-de-papagaio, POC).

TEMPERATURA

Nas plantas, a temperatura do ambiente também

é um fator de terminante de algumas respostas sazo

nais. No início do século XX, J. Gustav Gassner ob

servou a necessidade de temperatura abaixo de deter

minado valor para a formação de flores em certas es

pécies de regiões temperadas. Nestas, a floração ocorre

na primavera ou no início do verão, após exposição

da planta, durante certo número de dias, às baixas

temperaturas do inverno (1 a 7°C, acima, portanto,

do ponto de congelamento). Esse processo é denomi-
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nado vernalização e, muitas vezes, está associado à

necessidade posterior de dias longos, como verifica

do no centeio (Secale cereale) e em diversos cultiva

res de plantas anuais, dentre estas a beterraba, repo

lho, couve e aipo.

As plantas bianuais são as que necessitam comple

tar dois ciclos de vida antes da floração. Nessas plan

tas, a germinação ocorre na primavera, seguindo-se

o período de crescimento da parte aérea; durante o

inverno, as folhas senescem e caem; na primavera

seguinte, novas folhas são formadas e, desde que te

nha ocorrido a exposição apropriada ao frio, há um

rápido alongamento do pedúnculo floral.

Em algumas espécies, a desvernalização, ou seja,

um tratamento de calor (em geral en tre 30 e 40°C por

alguns dias), pode eliminar, parcial ou totalmente, o

efeito promotor de temperaturas baixas sobre a flora

ção. Para ser eficaz, esse tratamento deve ser dado logo

após o período de frio.

Experimentos com resfriamento localizado e

enxertia têm demonstrado que os receptores do tra
tamento de frio são os tecidos com atividade mitóti

ca, dentre os quais os meristemas caulinares que se

tomam competentes para florescer. Entretanto, va

riações de temperatura também podem afetar a indu

ção das folhas ou modificar outras etapas da resposta

floral, tais como a iniciação e o desenvolvimento das

gemas florais.

As temperaturas ótimas para a floração podem

variar dependendo da idade e do estado fisiológico da

planta. Enquanto algumas espécies respondem à ver

nalização em estágios precoces do desenvolvimento,

ainda na fase de embrião ou no início da germinação,

como observado em alguns cereais, outras se tomam

sensíveis após adquirirem um tamanho mínimo. En

tretanto, as temperaturas mais favoráveis à floração

podem resultar em plantas com características menos

atrativas, tais como uma redução no número e no
tamanho das flores.

Postula-se que as respostas às variações de tempe

ratura seriam parcialmente reguladas por hormônios

endógenos, tendo inclusive sido sugerida a existên

cia de uma substância específica, a vernalina; esta,

todavia, até hoje não foi identificada. Na cenoura, a

aplicação de giberelina mimetiza o efeito da vernali-
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zação e, na orquídea Phalaenopsis, um aumento nos

teores endógenos de citocininas (ver Capo 9, Citoci

ninas) e açúcares foi associado à diminuição da tem

peratura. Em outra orquídea tropical, Oendrobium sp.,

modificações na temperatura alteraram também po
sitivamente os teores de citocininas. Aumentos subs

tanciais de citocininas em plantas de outras famílias,

quando mantidas em temperaturas baixas, têm sido
observados.

Do ponto de vista comercial, é bastante conheci

da a indução floral por meio de choques térmicos de

baixas temperaturas nas plantas orquidáceas, como

Phalaenopsis, Cymbidium e Oendrobium (Fig. 16.7), e
também em algumas variedades de Chrysanthemum,

quando satisfeitas suas necessidades de dia curto.

UMIDADE

Nas regiões tropicais e em regiões áridas ou semi

áridas, o período de seca e o de disponibilidade de água

são fatores decisivos para o crescimento e floração de

algumas espécies. Nos trópicos, a chegada da estação

das chuvas coincide com o início da primavera, re

presentado por dias levemente mais longos e tempe

raturas mais elevadas, configurando sinais ambientais

para a retomada do crescimento das plantas.

Fig. 16.7 Floração de A. Dendrobium Stardust e B. Den

drobium Second Love, após tratamento de frio (lO°C no
período de escuro e 25°C no período luminoso). A quan
tificação dos hormônios endógenos evidenciou níveis ele
vados de citocininas durante a indução floral. (Mestrado
Kátia O. Campos, Laboratório de Fisiologia Vegetal, IB
USP,20oo.)

Dentre as plantas comerciais, pode-se destacar como

exemplo as gemas florais de café, que necessitam ser

submetidas a certo estresse hídrico para se diferencia

rem, entrando em dormência e apenas retomando seu

desenvolvimento após o fornecimento de água.

Em algumas espécies, o fato de a remoção das raí

zes promover a floração sugere que, além dos estresses

hídrico e nutricional, esses órgãos poderiam ser res

ponsáveis pela produção de um ou mais inibidores

florais. Porém, as raízes também podem produzir pro

motores florais, como citocininas e giberelinas.

Fatores endógenos

Sacarose, citocininas e nutrientes têm sido conside

rados componentes importantes do estímulo floral ou

sinalizadores da floração, e a presença dessas substânci

as em concentrações ótimas seria necessária à atividade

gênica específica junto ao meristema vegetativo.

Acredita-se que a passagem para a fase reproduti

va viria acompanhada por modificações profundas nas

relações fonte e dreno das plantas, representadas pela

canalização de assimilados para os meristemas. Esses

eventos ocorreriam anteriormente à morfogênese e

dependeriam ainda da habilidade dos tecidos

meristemáticos de importar assimilados essenciais às

divisões celulares e à manutenção da atividade me
tabólica.

NUTRIÇÃO
Os mecanismos de controle da floração através da

nutrição mineral são bastante variáveis entre as es

pécies ou gêneros e ainda pouco compreendidos, po

dendo intermediar alterações nos teores endógenos

dos hormônios vegetais ou dos fotoassimilados. A

partição de massa seca, carboidratos e nitrogênio nos

órgãos de uma planta é intensamente controlada e

integrada durante o seu crescimento e desenvolvi

mento, podendo ser modificada em determinados

momentos, como o da floração,associada a um es

tado metabólico e energético capaz de manter a for

mação e o desenvolvimento das flores, frutos e se
mentes.

Para algumas espécies, a duração do período juve

nil é mais longa sob condições promotoras de cresci-
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mento vigoroso. A hipótese de que os processos de

desenvolvimento vegetativo e reprodutivo poderiam

ser antagônicos devido à competição pela partição de

assimilados é bastante antiga, baseando-se nas obser

vações de redução na taxa de crescimento em algu

mas plantas induzidas à floração.

Tanto a deficiência quanto o excesso de nutrien

tes minerais fornecidos em certos períodos críticos do

desenvolvimento podem refletir em limitações na

capacidade dos drenos. Para algumas espécies, a tran

sição floral, assim como as demais etapas do desen

volvimento reprodutivo, é favorecida por um balan

ço carbono/nitrogênio (C/N) quantitativamente fa

vorável ao primeiro assimilado, implicando, portan

to, numa diminuição da adubação nitrogenada. Em

algumas plantas, a utilização de nitrato foi associada

à inibição da floração, porém, para outras espécies, o

favorecimento desse processo foi observado sob con

dições in vitro.

A limitação de fósforo pode interferir na formação

dos órgãos reprodutivos, ocasionando um atraso na

iniciação floral, decréscimo no número de flores e,

particularmente, uma restrição na formação de se

mentes. De um modo geral, a adubação rica em fós

foro favorece a floração.

Plantas de Sinapis alba (mostarda) induzidas à flo

ração apresentaram teores elevados de cálcio no xi

lema e nas gemas florais. Atribui-se ao Ca2+ uma fun

ção de segundo mensageiro na regulação de numero

sos processos celulares importantes, como a mitose,

e na transdução de sinais entre o ambiente e as plan

tas, muitos deles intermediados pelo fitocromo. Na

floração de Sinapis alba, esse cátion estaria associado

à divisão celular induzida por citocinina, ou atuaria

como substância sinalizadora do transporte da saca
rose entre o caule e a raiz.

Um aumento pronunciado no teor de potássio foi

observado na orquídea tropical epífita Psygmorchis

pusilla induzida à floração. Não foram evidenciadas

alterações signific~tivas nas concentrações de mag

nésio durante a indução floral dessa planta.

AÇÚCARES
A participação dos carboidratos no controle da

floração tem sido sugerida há várias décadas, porém
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sua exata contribuição nesse processo ainda não foi

bem estabelecida. Enquanto, para muitos pesquisado

res, os açúcares atuam apenas como fonte energética

durante a iniciação floral, outros autores sugerem um

papel regulador no metabolismo celular, possivelmen

te em nível de expressão gênica ou como molécula

mensageira. Essas substâncias estariam envolvidas em

mecanismos específicos de sinalização entre células,

porém ainda são pouco conhecidos os processos de

percepção ou de transdução desses sinais.

Teores elevados de açúcares estariam envolvidos

na transição do meristema vegetativo para o repro

dutivo, desempenhando, portanto, um papel estraté

gico nesse processo. Resultados consistentes na lite

ratura sugerem a existência de concentrações ótimas

de açúcares, as quais deveriam ser fornecidas ao

meristema em intervalos de tempo bastante defini

dos, anteriores aos eventos bioquímicos e celulares

que ocorrem durante a diferenciação do meristema
floraL

Alguns trabalhos têm apontado a sacarose como

um dos componentes essenciais do sinal floraL Au

mentos pronunciados nos teores desse açúcar foram

observados nos meristemas apicais de plantas de

Sinapis alba, Lolium temulentum, Xanthium e Arabi

dopsis thaliana induzi das à floração, previamente à

atividade mitótica, sugerindo um papel sinalizador

da sacarose. Durante a indução floral em plantas de

Sinapis, esse açúcar também seria ativo no sistema

radicular, desempenhando um papel tão crítico

quanto sua ação no caule, promovendo o fluxo de

citocininas ou de outras substâncias da raiz para o

caule. Além do floema, nesse caso, o xilema tam

bém seria essencial para a indução floral, estimulan

do a exportação e o acúmulo desses hormônios no
meristema.

A sacarose translocada ao meristema durante a

transição floral poderia resultar da mobilização de

carboidratos de reserva. Em plantas orquidáceas,

como Catasetum e Oncidium, o crescimento e a repro

dução são eventos dependentes do tamanho e da ida

de das plantas, estando a floração associada às reser

vas acumuladas nos pseudobulbos. Entretanto, pou

cos estudos têm sido realizados sobre a interação en

tre a floração e o metabolismo do amido.
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Fig. 16.8 Modelo simplificado de alguns componentes da

indução floral. Além de estímulos internos intrínsecos à

planta, as folhas são as responsáveis pela percepção do es

tímulo externo (luz), promovendo a formação e exporta

ção via floema dos sinais florais (por exemplo, sacarose).

Os sinais florais produzidos nas folhas podem ser transpor

tados diretamente para o meristema caulinar ou induzir,

nas raízes, a produção e transporte de outras substâncias

(por exemplo, citocininas e nutrientes). Quando o con

junto de sinais florais, tanto de folhas quanto de raízes,

atinge o meristema caulinar de uma planta num estágio

competente à floração, inicia-se a transição floral.

Meristema

apical

alvo

rificado em plantas de tabaco, ou seja, uma diminui

ção nos teores de citocininas nos meristemas cauli

nares durante a transição floral, enquanto um aumen

to progressivo desses hormônios foi detectado durante

a formação dos órgãos reprodutivos, caracterizados por
uma intensa atividade mitótica e meiótica.

Apesar de serem necessárias as alterações no con

teúdo endógeno de citocininas para a estimulação de
divisões celulares e controle do ciclo celular durante

a organogênese, esses hormônios não seriam sufici

entes para causar a indução floral de per se, havendo

dúvidas, até o momento, sobre sua ação como regu

ladores positivos da transição do meristema vegeta

tivo para o floral, ou seja, da evocação floral sensu
stricto.

Citocininas

A promoção da floração após tratamentos com

citocininas foi observada em várias plantas. A apli

cação de benziladenina (6- BA), uma citocinina, tem

sido utilizada no cultivo de plantas orquidáceas como

Aranda, Dendrobium, Aranthera e Oncidium, visando

o controle e a sincronização da floração em produ

ções comerciais. Entretanto, as citocininas devem ser

empregadas em concentrações ótimas, pois teores

elevados exercem efeitos inibitórios sobre a floração

em algumas espécies. A concentração ótima varia
conforme a fase de desenvolvimento, a sensibilidade

dos tecidos vegetais e a presença de outros hormôni

os endógenos e exógenos, sugerindo uma interação

com outras vias de sinalização.

Diversos estudos apontam para o envolvimento

das citocininas livres e conjugadas como sinalizado

ras da floração junto às células meristemáticas (ver

Capo 9, Citocininas). Modificações nos teores des
ses hormônios, através de um aumento na biossín

tese ou na taxa de exportação, alterariam seu con
teúdo no meristema caulinar. Portanto, o fluxo en

tre raiz e caule, com a transferência de sinais entre

esses órgãos, e a síntese de novo desses hormônios na

planta desempenham papéis importantes na flora

ção (Fig. 16.8).

Uma elevação nos teores endógenos de citocini
nas foi observada nos meristemas induzidos de

Chenopodium rubrum e Chenopodium murale, assim

como um aumento nas concentrações de zeatina (Z)

nas raízes e de isopenteniladenina (iP) nas folhas e

no ápice caulinar de plantas de Sinapis alba durante a

indução fotoperiódica. Entretanto, o oposto foi ve-

Porém, uma elevação nos teores de açúcares no

meristema caulinar por si só não é suficiente para a

indução floral, indicando a participação de outros

compostos, de maneira integrada e aditiva durante

esse processo.

HORMÔNIOS VEGETAIS

Tem sido sugerido o envolvimento dos hormôni

os vegetais, tanto quantitativa quanto qualitativa

mente, sobre a indução floral, atuando possivelmen

te através da regulação da expressão gênica.
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Auxinas
Estágios particulares da floração também poderi

am ser mediados através dos teores endógenos de

auxinas. Porém, tanto seus efeitos promotores quan

to inibitórios sobre a indução floral têm sido-ampla

mente relatados na literatura. Enquanto a iniciação

das gemas florais em várias espécies tem sido associa

da a uma diminuição nos teores de ácido indolilacé

tico (AIA) livre e a um aumento na concentração das

formas conjugadas, durante a diferenciação floral foi

observado o oposto, ou seja, a hidrólise do hormônio

conjugado, liberando AIA livre.

Porém, o balanço entre auxinas e citocininas, e não
somente seus teores absolutos, tem se mostrado de

importância fundamental em diversos processos fisi

ológicos, atuando sobre o crescimento e a diferenci

ação celular. Nesse sentido, a relação entre esses dois

hormônios poderia também estar associada à floração.
~/

Giberelinas
As giberelinas representam a classe hormonal cu

jos efeitos promotores sobre a floração foram mais bem

estudados, principalmente nas plantas na forma de

roseta (entrenós curtos) e nas plantas induzidas à flo

ração por baixas temperaturas ou fotoperíodos longos.

Para estas últimas, o comprimento dos dias induziria

um aumento nos teores endógenos de giberelinas ou

uma maior sensibilidade a esses hormônios, atuando

em sinergia com outros sinais florais na promoção da

floração. Entretanto, a ação das giberelinas poderia

estar mais diretamente associada à promoção do alon

gamento do caule, importante para a floração de al

gumas espécies em forma de roseta, e não necessaria

mente à indução desse evento.

Apesar de as giberelinas não promoverem a flora

ção na maioria das plantas de dia curto, teores mais

elevados de ácido giberélico (AG) também foram

observados durante a transição floral de plantas de

Pharbitis nil cultivadas sob dias curtos, indutores da

floração nessa espécie, sugerindo a participação adi

cional desses hormônios nos processos controlados

pelo fitocromo.

Porém, a importância das giberelinas no sistema de

sinalização e controle da iniciação floral ainda é difí

cil de ser estabelecida, sendo sua eficiência dependen-
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te da espécie, da época de aplicação e do tipo de AG

(ver Capo 10, Giberelinas).

Ácido abscísico
A floração de algumas plantas também foi verifi

cada sob condições estressantes ou inibitórias do cres

cimento induzidas, por exemplo, pela aplicação de

ácido abscísico (ABA). Um aumento na concentra

ção desse hormônio foi observado em gemas de ma

cieiras induzidas à floração, tendo sido relacionado aos

teores mais elevados de açúcares no vacúolo e, por

tanto, a uma maior força-dreno. Porém, os resultados
relatados na literatura não são suficientemente cla

ros para relacionar esse hormônio à floração.

Etileno
Não obstante seja bem conhecido e aplicado co

mercialmente, o fato de induzir uma rápida forma

ção de flores em bromélias, como no abacaxizeiro

(Ananas comosus), por exemplo, o etileno exerce um

efeito inibitório sobre a floração da maioria das ou

tras plantas.

O efeito negativo do etileno na expansão das pé

talas (e, portanto, na antese) tem sido observado em

várias espécies. Grande parte dos estudos referentes

aos efeitos desse hormônio sobre a floração está asso

ciada à senescência das flores e direcionada para a

utilização de substâncias bloqueadoras da biossíntese

ou ação desse gás, como o nitrato e o tiossulfato de

prata e o permanganato de potássio.

HIPÓTESES SOBRE A NATUREZA
DO SINAL FLORAL

A identificação dos sinais florais representa uma

das grandes questões da botânica, tendo as pesquisas

se pautado, via de regra, na comparação de compo

nentes endógenos de plantas induzidas e não induzi

das à floração. Amostras do conteúdo do xilema das
raízes e dos solutos do floema extraídos de folhas

maduras e do ápice caulinar têm sido freqüentemen
te utilizadas nesses estudos.

O estímulo floral seria aparentemente transpor

tado via floema, sendo as taxas de transporte em re

lação às respostas florais consistentes com a existên-
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cia de uma mensagem transmissível de natureza quí

mica, e não simplesmente um fenômeno físico, ba

seado em alterações no potencial elétrico de mem
branas.

Em termos fisiológicos, foram propostos três mo

delos objetivando explicar a transição floraL Embo

ra a idéia de que a floração estaria sob o controle de

uma substância específica produzida nas folhas tenha

sido proposta por Julius von Sachs no final do século

XIX, o conceito do florígeno, atuando como um hor

mônio vegetal universal, foi elaborado por Mikhail

Chailakhyan em 1936, com base nos seus resultados

com experimentos de enxertia. Segundo o autor, a

floração de plantas fotoperiodicamente não induzi

das e enxertadas com espécies ou gêneros próximos

reprodutivos sugeria a transmissão de substâncias ou

sinais florais através do floema, após a conexão dos

tecidos vegetais. Portanto, o produto final da indu

ção fotoperiódica seria fisiologicamente equivalente

nessas plantas.

Chailakhyan também propôs o envolvimento de

outra substância transmissível, porém inibitória da

floração: o antiflorígeno, que interferiria sobre a sín

tese, transporte e ação do sinal floraL Entretanto,

apesar do direcionamento de muitas pesquisas ao iso

lamento e à identificação do florígeno e do antiflorí

geno, nunca se logrou sucesso nesse sentido.

A não-identificação dos hormônios florais resul

tou na elaboração do segundo modelo, o da hipóte

se da diversidade nutricional, sugerida por Roy Sachs

& Hackett, em 1969, e revista posteriormente, em

1983. Os tratamentos indutores promoveriam alte

rações na partição de nutrientes entre órgãos-fon

tes e drenos, responsáveis por uma disponibilidade

maior de assimilados no ápice caulinar durante a

indução floraL De fato, foi verificado experimental

mente que, após a indução floral, ocorria um fluxo

maior de carboidratos para o meristema apicaL No

entanto, apenas um balanço favorável de carboidra

tos é insuficiente para desencadear os processos

morfogenéticos de transição de um ápice vegetati

vo para o reprodutivo. A participação de açúcares e

compostos nitrogenados na floração, ou seja, a rela

ção C(N, já havia sido sugerida por Georg Klebs, em

1918, e por Anton Lang, em 1965.

A idéia de que os assimilados não seriam os úni

cos componentes importantes na transição floral foi

proposta por Georges Bernier e cols., em 1981, suge

rindo que a floração estaria sob um controle multifato

rial. Fatores químicos promotores e inibitórios, den

tre os quais os fotoassimilados e os hormônios conhe

cidos, ou até mesmo o transporte de RNAm específi

cos, seriam induzidos por uma ampla gama de estímu

los ambientais e atuariam em conjunto nos vários

órgãos da planta. Independentemente da diversida

de dos processos indutores, a floração seria resultan

te de um balanço entre essas substâncias promotoras

e inibitórias, necessárias no ápice caulinar no tempo

e na concentração apropriados, e reguladas através de

diferentes mecanismos: condições ambientais parti

culares, alterações na produção e no transporte dos

sinais florais e modificações na sensibilidade do

meristema. Sendo o sinal floral composto por várias

substâncias, o componente limitante da floração po

deria variar entre as espécies, assim como ser substi

tuído por outra substância disponível em maior con

centração.

Entretanto, apesar dos intensos estudos sobre a

indução floral nos últimos 100 anos, pouco se conhece

sobre a cascata de eventos que conecta a percepção

do estímulo indutor à transmissão do sinal floral pro

duzido nas diferentes partes da planta até o meristema

caulinar. Definir as bases bioquímicas da floração

permanece como um dos grandes desafios da fisiolo

gia VegetaL

EVOCAÇÃO FLORAL

Após a indução floral, os eventos localizados es

pecificamente no meristema caulinar vegetativo que

resultam na formação das flores são coletivamente

denominados de evocação floraL Portanto, a evoca

ção floral representa o momento em que o meristema

se reorganiza para a produção das flores, em vez das

folhas. Apesar dos intensos esforços já efetuados, ain

da não se conseguiu delinear um modelo no qual fos

se possível ser considerada uma descrição completa

de todos os eventos moleculares, fisiológicos, anatô

micos e morfológicos associados à conversão do

meristema vegetativo para o reprodutivo. Tal situa-
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ção torna a compreensão da evocação floral ainda
mais complexa do que a da indução floral.

Os estágios vegetativo, pré~floral e floral do
meristema são reconhecidos como fases de um pro~
cesso único, contínuo e integrado. Representando a
principal distinção entre as fases juvenil e adulta ve~
getativa, o meristema caulinar é capaz de florescer
quando fornecido um estímulo indutor apropriado;
portanto, o meristerria é competente à floração. A
capacidade ou competência reprodutiva do meristema
caulinar pode estar relacionada à sua idade ou ao ta~
manho da planta, representando um ponto importan~
te no controle da taxa de crescimento vegetativo
(Tabela 16.2).

Enquanto o bambu e plantas arbóreas como a ja~
buticabeira, necessitam de vários anos para florescer,
plantas de Pharbitis nil e Chenopodium rubrum podem
ser induzidas à floração ainda no estágio de cotilédo~
ne. Em outras espécies, a duração da fase juvenil apa~
rente mente está associada à formação de um número
mínimo de folhas, como, por exemplo, no picão
Bidens pilosa e Stevia rebaudiana, que florescem ape~
nas com 3 e 4 folhas, respectivamente. Mesmo plan~
tas herbáceas, como certas orquídeas epífitas
(Cattleya, Laelia, Vanda), podem demandar vários
anos de crescimento vegetativo antes de se tornarem
competentes à floração.

A evocação floral se dá com a diferenciação mor~
fológica e funcional de todas as células do meristema.
O ápice vegetativo como um todo entra em uma nova
fase de desenvolvimento, resultando em alterações
fisiológicas e histológicas graduais, interdependentes
aos eventos que ocorrem nas raízes, folhas e caule.
Vários estudos associam a transição floral a um au~
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mento na taxa respiratória, assim como modificações
na síntese de RNA e proteínas, sugerindo uma alte~

ração na expressão gênica previamente ao estímulo
das divisões celulares.

Entretanto, a detecção de processos de reversão
floral ainda nos estágios iniciais da evocação floral,

com a formação de folhas consecutivamente às flo~
res, indica que os meristemas caulinares não são irre~
versivelmente determinados para o desenvolvimen~

to reprodutivo. Portanto, a ativação de genes e pro~
cessos envolvidos na transição floral seria necessária

tanto na iniciação quanto na manutenção do desen~
volvimento reprodutivo.

Uma vezque as células do meristema caulinar atin~

gem um ponto sem retorno no programa de desen~
volvimento, comprometendo~se em definitivo com
a formação das flores, diz~seque as mesmas encon~
tram~se determinadas para a floração, seguindo esse

novo programa de desenvolvimento, mesmo na au~
sência do estímulo indutor inicial (Fig. 16.9). Entre~

tanto, em algumas plantas, como em Impatiens, a flo~

ração não está associada à determinação exclusiva do
meristema caulinar, mas sim à produção constante de
um sinal floral nas folhas, sugerindo um controle da

floração externo ao meristema caulinar.
Assim, a transição do estágio vegetativo para o flo~

ral está associada inicialmente à aquisição de com~

petência das células meristemáticas caulinares. Atra~
vés da ativação de vários genes associados à percep~
ção do estímulo indutor, há a produção e o transpor~
te de sinais originados fora do meristema. A sensibi~
lidade desse meristema aos sinais florais culmina na

sua determinação para uma nova via de desenvolvi~
mento, com a iniciação e formação dos elementos
florais.

Planta

Rosa
Uva

Maçã
Laranja
Sequóia

Carvalho

Duração da fase juvenil em
algumas plantas lenhos as

Duração da Fase Juvenil

20-30 dias

2-4 anos
4-8 anos
5-8 anos
5-15 anos

25-30 anos

DESENVOLVIMENTO FLORAL

O meristema inicialmente vegetativo, uma vez

determinado para a floração, segue esse novo progra~
ma de desenvolvimento, mesmo na ausência do estí~
mulo indutor, culminando com a expressão floral (iní~

cio da diferenciação do primórdio floral). Facilmen~
te distinguível do meristema vegetativo, o meristema
reprodutivo apresenta tamanho maior, evidencian~

•
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Fig. 16.9 Eventos associados à transição do meristema caulinar vegetativo em meristema floral.

do duas etapas fisiologicamente distintas: a iniciação
e o desenvolvimento floral (Fig. 16.10).

A iniciação floral está associada ao aumento da
atividade mitótica nos limites da região meristemá
tica das gemas apicais e/ou laterais, atingindo pos
teriormente a zona central da célula-mãe, que se
torna menor, apresentando protoplasma denso.
Após esse evento, a atividade mitótica e o cresci
mento praticamente cessam, desenvolvendo-se um
tecido parenquimatoso envolto por células meriste
máticas, onde, num segundo pico de atividade mi-

tótica, serão formados os elementos florais: sépalas,
pétalas, estames e carpelos, representando uma com
plexa interação entre estruturas funcionalmente
especializadas e completamente distintas da planta
vegetativa.

A produção dos elementos florais se dá em posi
ção e número precisos, formando os verticilos, que são
anéis concêntricos ao redor do meristema (Fig.
16.11). Apesar do número quase infinito de variações,
a estrutura básica das flores é relativamente simples,
constituída, fundamentalmente, de um ramo com nós

Fig. 16.10 Cortes longitudinais da região apical caulinar de Hyptis brevipes. A. Meristema vegetativo, responsável pela

formação dos primórdios foliares. B. Meristema reprodutivo em início de desenvolvimento. C. Meristema floral em es

tágio avançado de desenvolvimento, com a diferenciação dos primórdios de flores distribuídos na periferia do ápice.

(Doutorado de Lílian Beatriz Penteado Zaidan, UNICAMP, 1987.)
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Fig. 16.11 Representação esquemática de uma flor idealizada de Angiosperma. Os órgãos florais são seqüencialmente

produzidos pelo meristema floral, em verticilos sucessivos, iniciando pelas sépalas e progredindo, respectivamente, para

as pétalas, estames e carpelos, onde é formada a placenta contendo os óvulos.

J

e entrenós curtos e uma série de apêndices que são
folhas modificadas.

De maneira distinta dos meristemas vegetativos,

os meristemas florais são determinados, cessando sua

atividade meristemática depois da produção do últi

mo elemento floral. Em muitas espécies, o meristema

vegetativo é primeiramente transformado em um

meristema de inflorescência, que pode ser determi

nado ou indeterminado, e cuja característica é a pro

dução de brácteas com meristemas florais em suas
axilas.

ASPECTOS MOLECULARES

A floração de diferentes plantas pode estar sob

controle de um mesmo grupo de genes, porém sua

expressão seria dependente do contexto fisiológico e

de diferentes sistemas reguladores, estabelecidos du

rante o processo evolutivo. Essa diversidade de con

troles observada na iniciação floral das Angiospermas

poderia resultar do acionamento de pontos de con

trole distintos em processos comuns do desenvolvi
mento.

De certa forma, os estudos gênicos realizados até o

presente têm sustentado a hipótese multifatorial da

floração, ou seja, a floração estaria também sob con

trole de vários genes. Atualmente são conhecidos

cerca de 80 genes envolvidos nos diferentes estágios

desse processo, aparentemente organizados de manei

ra hierárquica, coordenada e seqüencial.

A floração envolve a atividade de três grupos de

genes: o primeiro deles seria representado pelos genes

da transição floral, responsáveis pela mudança de fase

do meristema vegetativo em meristema floral, os quais

também ativariam os genes do segundo grupo, respon

sáveis pela identidade floral do meristema. Esses genes,

por sua vez, determinam como floral a via de desen

volvimento a ser seguida, levando à formação do pri

mórdio floral. No terceiro grupo, encontram-se os

genes homeóticos de identidade dos elementos florais,

associados à formação dessas estruturas.

Em Arabidopsis thaliana, foram identificadas até

o momento quatro vias promotoras da transição

floral: por meio do fotoperíodo, da vernalização, das

giberelinas ou por regulação autônoma. Também

foram identificados genes repressores da floração,

fortalecendo a hipótese da existência de inibido
res florais.

Os genes repressores da floração inativam os ge

nes responsáveis pela identidade floral do meristema,

podendo representar um mecanismo de inibição da

floração em plantas com tamanho ou idade não ade

quados, controlando portanto a duração da fase ju

veniL Modificações na metilação do DNA parecem

estar associadas à expressão dos genes repressores,

alterando a competência e/ou a determinação do

meristema. O gene emf (embryonic flower) identifica

do por meio de fenótipos mutantes que floresciam

imediatamente após a germinação, representa um

mecanismo de controle negativo da floração. Outro

repressor da transição da fase vegetativa para a repro

dutiva é o gene fie (flowering locus c) que, quando

expresso em quantidade elevada, inibe a floração. O

gene fie desempenha um papel central na resposta à
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vernalização, e os tratamentos de frio diminuem sua

transcrição, enquanto o oposto, isto é, uma maior

atividade desse gene, é observado através da expres

são do gene fri ("frígida"). Por sua vez, os genes ft e

fwa, induzidos por fotoperíodo, são repressores da flo

ração (Fig. 16.12).

Antagonicamente ao processo de repressão, o pro

duto de genes autônomos (fea, fpa, fve, ld (luminide~

pendens)) associados ao estágio de desenvolvimento

da planta, ou de genes induzidos por estímulos ambi

entais, como o fotoperíodo (genes eo (constans) e gi

(gigantea)) e a vernalização (gene vrn), pode promo~

ver a floração. Esses genes podem atuar inativando um

gene repressor central (geneflc), permitindo então a

atividade dos genes responsáveis pela identidade flo

ral do meristema, ou agindo diretamente sobre a re

gião promotora destes últimos genes. Portanto, os

genes de transição floral regulam a atividade de ou

tros genes, dentre eles o gene de identidade floral do

me riste ma lfy (leafy), um dos primeiros a ser ativado

(Fig. 16.12).

Alguns estudos indicam a necessidade, durante a

floração, de um aumento quantitativo na expressão

do gene lfy, também expresso na fase vegetativa, po

rém em níveis baixos. Aparentemente, os sinais

oriundos das diferentes vias de indução apresentam

B

A

floral

vm2

E

vernalização

vegetativo

F

g;berel;na l
'... ? .-/ fr'~ fi +- IJtlfwa lfy • c

...• ? -. - '"

cal8; /" ~ lca/fpa/[ve/ld\f / autônoma

~ agapl ap2 •.

eml~{, 11npLl
c

repressão

fotoperiodo

D

reprodutivo

Fig. 16.12 Possíveis interações moleculares envolvidas na floração de Arabidopsis, cuja transição floral é controlada por
várias vias gênicas. A. O tratamento de frio ativa o gene de vemalização, vm2. B. A via autônoma, através dos genes fea,

fpa, fve e ld, promove a floração em conjunto com o gene vm2, diminuindo a expressão do gene repressor fic. O gene fic,

por sua vez, tem seu teor de RNAm promovido pelo gene frio C. Dias longos promovem a floração em Arabidopsis, sendo
a resposta positiva mediada pelos genes eo e gi, e a resposta negativa mediada pelos genes ft e fwa. D. A giberelina é
promotora da floração sob condições de dias curtos, porém não substituindo completamente o tratamento fotoperiódico.
E. As vias promotoras da floração podem ter efeitos interativos sobre a atividade dos genes lfy e ap 1 que conferem a iden
tidade floral do meristema e regulam a expressão de outros genes homeóticos (ap2, ap3, pi e ag). F. O gene emf pode inibir
a floração, interagindo com os genes de identidade floral do meristema.
Repressão -+, promoção ~ e genes homeóticos --....



efeitos interativos sobre o promotor desse gene, sen

do necessários para a sua máxima expressão. Entre

tanto, somente a superexpressão do gene lfy não é

suficiente para promover a transição floral em plan

tas com idade ou submetidas a fotoperíodos inadequa

dos, sugerindo que esses fatores sejam essenciais para

determinar a competência do meristema em respon

der à atividade desse gene.

O gene lfy codifica fatores transcricionais, ou seja,

proteínas que controlam a expressão de outros genes,

as quais atuam sobre o primórdio em desenvolvimen

to, promovendo a expressão de outro gene de identi

dade floral do meristema, gene apl (apetala 1), cuja

expressão é considerada como um bom marcador da

ocorrência da floração. O gene lfy também pode pro

mover a expressão dos genes de identidade dos ele

mentos florais, dentre estes os genes ag (agamous), pi

(pistillata) e ap2 (apetala 2) e ap3 (apetala 3) (Fig.
16.12).

As alterações observadas apenas na composição

dos verticilos florais, portanto não envolvidas na ini

ciação floral, estão associadas a mutações em genes

homeóticos. A grande maioria desses genes nas plan

tas pertence à classe de genes MADS box. Os genes

homeóticos codificam fatores transcricionais, sendo

responsáveis pela ativação completa do programa

gênico da estrutura da flor e determinando, em últi

ma análise, a formação dos elementos florais propri
amente ditos.

Baseados nos estudos com Arabidopsis thaliana, es

ses genes homeóticos foram distribuídos em três clas

ses - A, B e C - com atividades distintas, porém in

terligadas, associadas à produção de fatores transcri
cionais.

O modelo ABC de genes homeóticos, proposto em

1991 por Elliot Meyerowitz e Enrico Coen, procura

interpretar o padrão de formação dos elementos florais.

As sépalas seriam determinadas pela atividade do gene

A no verticilo 1, enquanto as pétalas necessitariam dos

genes A e B ativos no verticilo 2. Os estames resultari

am da atividade conjunta dos genes B e C no verticilo

3, enquanto os genes C seriam os responsáveis pela for

mação dos carpelos no verticilo 4. O modelo propõe

ainda que as atividades dos genes A e C seriam mutua

mente repressoras (Fig. 16.13).
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O desafio agora reside em se compreender como a

expressão dos genes homeóticos altera a atividade dos

outros genes nos verticilos em desenvolvimento, re

sultando na formação de um elemento floral especí
fico. Entretanto, ainda é desconhecido se o modelo

de regulação gênica proposto para a floração de Ara

bidopsis seria aplicável em outras plantas. Poucos ge

nes homólogos foram identificados, como, por exem

plo, em Brassica e Sinapis.

FLORAÇÃO IN VITRO

O desenvolvimento de estratégias visando à pre

cocidade da floração é considerado bastante interes

sante, frente à perspectiva de redução do tempo in

vestido nos processos de melhoramento e dos custos

de produções comerciais.

Os eventos fisiológicos, bioquímicos e morfológi

cos, assim como os aspectos específicos da floração 

indução e a formação da gema adventícia, iniciação

do botão floral e o seu completo desenvolvimento até

a antese - ou o processo reprodutivo como um todo,

podem ser abordados sob condições in vitro. Tanto

plantas inteiras quanto pequenos segmentos de regi

ões meristemáticas caulinares podem ser utilizados

nesses estudos, permitindo abordagens do nível ce

lular ao organismo completo.

A floração in vitro de várias espécies, dentre as quais

plantas de tomate, melão, orquídeas e Arabidopsis, foi

obtida com sucesso em meios adicionados de açúca

res, indicando um papel essencial desses compostos

na transição floral. Porém, em alguns casos, a sacarose

estaria associada à promoção do desenvolvimento das

gemas florais, não apresentando efeitos sobre a inici

ação floral.

A adição de citocininas ao meio de cultura tem

também promovido a floração in vitro de tabaco e de

algumas orquídeas como Dendrobium e Psygmorchis

(Fig. 16.14). Entretanto, a presença desses hormôni

os no meio pode afetar negativamente o desenvolvi

mento das hastes florais, assim como a qualidade das

flores, causando o aborto das gemas florais ou a reto

mada do desenvolvimento vegetativo. Várias anoma
lias no desenvolvimento floral foram observadas em

plantas de melão, Boronia e em explantes de tabaco e

•
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Fig. 16.13 Modelo de atividade dos genes ho

me óticos ABC, proposto para explicar a forma

ção dos órgãos florais durante o desenvolvi
mento da flor. A estrutura de uma flor madura

de Arabidopsis está esquematizada à direita, evi

denciando a disposição concêntrica dos órgãos

florais em quatro verticilos. A identidade dos

órgãos florais é determinada pela atividade de

três tipos de genes: A, representada em verde,

B, em vermelho; e C, em azul, enquanto a cor

amarela representa a atividade conjunta de B

e C. A. Nas plantas selvagens, apenas os genes

do tipo A estão ativos no primeiro verticilo, re

sultando na formação das sépalas. As pétalas

são diferenciadas no segundo verticilo, através

da expressão dos genes do tipo A e B, enquan

to a combinação das atividades dos genes B e
C no terceiro verticilo forma os estames. No

quarto verticilo, a formação dos carpelos é re

sultante da expressão única dos genes do tipo

C. A atividade dos genes do tipo A nos verti

cilos 1 e 2 reprime a expressão dos genes C, e

os genes C inibem a atividade de A nos verti

cilos 3 e 4. B. A deleção da atividade dos ge

nes do tipo A resulta na expansão da expres

são de C no meristema floral, alterando a iden

tidade dos órgãos. C. A perda da função dos

genes do tipo B causa a formação de sépalas no

segundo verticilo e carpelos no terceiro verti

cilo. D. A deleção da atividade dos genes do

tipo C resulta na expansão da expressão de A

no meristema floral, alterando novamente a

identidade dos órgãos.
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de soja cultivados em meios adicionados de citocini~

nas. Essas alterações poderiam estar associadas à in~
fluência desse hormônio sobre a expressão de genes
responsáveis pela identidade do meristema ou dos
elementos florais (genes homeóticos).

Os resultados obtidos até o momento indicam uma

forte semelhança entre a floração in vitro e aquela

observada em condições naturais, viabilizando o
emprego de culturas em laboratório como modelos
experimentais para esses estudos. Entretanto, apesar

de a floração in vitro ter sido observada em várias es~
pécies e sob condições nutricionais, hormonais e
ambientais bastante controladas, o processo de fIo
ração continua ainda pouco compreendido.



Fig. 16.14 Floração in vitra de plantas orquidáceas. A.
Ápices caulinares com cerca de 1,5 cm de comprimento
isolados de plantas ainda jovens de Dendrabium Second
Love cultivadas em meio de cultura adicionado de

Thidiazuron (TDZ), uma citocinina sintética. (Doutora

do de Wagner de Melo Ferreira, Laboratório de Fisiologia
Vegetal, IB-USP, 2004.) B. Planta adulta de Psygrnorchis

pusilla. (Doutorado de Ana Paula Artimonte Vaz, Labo
ratório de Fisiologia Vegetal, IB-USP, 2002.)

PERSPECTIVAS NO ESTUDO DA

FLORAÇÃO

As informações geradas pelos estudos fisiológicos, bio

químicos e gênicos têm enfatizado a complexidade do

processo de floração, controlado por sistemas seleciona

dos ao longo do processo evolutivo nos diferentes grupos

de plantas de formas potencialmente independentes.

Um fenômeno tão complexo e preciso como a flo

ração requer a participação de algumas substâncias

reguladoras positivas e negativas; conforme observa

do na grande maioria dos sistemas biológicos.

As falhas no isolamento dos sinais florais podem

resultar de vários fatores, dentre os quais a possibilida-
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de de a molécula ou moléculas serem extremamente

lábeis e possivelmente degradadas durante a extração.

Por outro lado, o florígeno, em vez de ser um único

hormônio ainda desconhecido, pode representar uma

interação complexa entre as várias substâncias regu

ladoras já identificadas, substanciando a proposta de

um controle multifatorial da floração.

Os recentes avanços na aplicação da biologia mo

lecular têm permitido uma melhor compreensão da

floração, através da comparação das respostas florais

de variedades naturais e mutantes, principalmente de

Arabidopsis thaliana. Mutações que afetam a transição

da fase juvenil para a fase adulta representam opor

tunidades para o isolamento e identificação de genes

específicos reguladores da juvenilidade e de genes en

volvidos na produção, transporte e sensibilidade ao
sinal floral.

A utilização de técnicas modernas de biologia

molecular, dentre as quais a clonagem de genes, a

análise de chips de DNA (microarrays) e a imunolo

calização de proteínas específicas, tem mostrado a

ocorrência de alterações no padrão de expressão gê

nica em várias regiões do meristema caulinar duran

te a transição floral. No futuro, as aplicações dessas

técnicas nos estudos de floração certamente deverão

contribuir para avanços significativos na compreen

são desse complexo processo.
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CAPÍTULO 17

Victor José Mendes Cardoso

INTRODUÇÃO

Num sentido amplo, a palavra germinação refe,
re,se ao conjunto de processos associados à fase ini,
cial do desenvolvimento de uma estrutura reprodu,
tiva, seja uma semente, esporo ou gema. Porém, de
maneira tradicional, este conceito é aplicado ao
crescimento do embrião - particularmente do eixo
radicular - em sementes maduras de espermatófitas.
Neste capítulo será abordada a germinação de se,
mentes, embora o termo possa ser aplicado a outros
eventos, como, por exemplo, ao crescimento do tubo
polínico (grãos de pólen) e do rizóide (esporos de
pteridófitas) .

A SEMENTE

A semente é o resultado do desenvolvimento de

um óvulo fertilizado. Nas Angiospermas, a semen,
te madura é basicamente constituída por três estru,
turas: (1) o embrião, que se desenvolve a partir do
zigoto diplóide formado pela fusão de um núcleo
gamético com a oosfera; (2) o endosperma, geral,
mente triplóide, proveniente da fusão dos núcleos
polares com o segundo núcleo gamético; e (3) o te,
gumento ou testa, formado a partir dos integumen,
tos que envolvem o óvulo, sendo portanto de ori,
gem materna.

DESENVOLVIMENTO DA
SEMENTE

Etapas do desenvolvimento

Após a fertilização, o desenvolvimento do embrião
de uma Angiosperma é normalmente dividido em três
fases: histodiferenciação ou embriogênese; maturação; e
dessecação (Fig. 17.1).

A histodiferenciação ou embriogênese é marcada
por um intenso processo de divisão e diferenciação

celular, com a conseqüente formação dos tecidos que
irão constituir o embrião e o endosperma. A suspen,
são da síntese de DNA e da atividade mitótica mar'

ca o fim dessa fase e o início da maturação, conforme
observado em sementes de tomate.

A fase de maturação é caracterizada primeiramen,
te pela expansão celular e alocação de substâncias,
notadamente proteínas, lipídios e/ou carboidratos,
para os tecidos de reserva, sejam os cotilédones ou
o endosperma, resultando num aumento da maté,
ria seca na semente em desenvolvimento. O cresci,

mento do embrião ocorre por meio do alongamen,
to celular, que é resultante da captação de água e
acúmulo de reservas. Em geral, o final da fase de
maturação, quando há o maior acúmulo de matéria
seca nos tecidos da semente, representa o ponto de
maturidade fisiológica.
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Fases de desenvolvimento da semente

Histodiferenciação Maturação

Proteínas de reserva

Dessecação

Fig. 17.1 Evolução de alguns eventos citológicos e bioquímicos observados durante as fases de histodiferenciação, ma

turação e dessecação das sementes. (Modificado de Kermode, 1995, e Bradford, 1994.)
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Na fase de dessecação, ao final do período de ma

turação, ocorrem na semente acentuado aumento na

taxa de desidratação e ruptura de suas conexões tró

ficas com a planta. O metabolismo cai acentuadamen

te, podendo entretanto persistir no embrião. Ao fi

nal da dessecação, a semente em geral atinge o está

gio ótimo para colheita e o beneficiamento, bem

como para a dispersão.
O desenvolvimento da semente é um evento bas

tante complexo, cujos múltiplos sistemas de regulà

ção e controle ainda são objetos de investigação.

Dependendo de fatores, tanto endógenos como ex
ternos, ao final do desenvolvimento tem-se uma se

mente quiescente, ou seja, apta a germinar sob condi

ções favoráveis do meio ambiente, ou uma semente

com dormência primária que necessitará de estímulos

ambientais específicos para adquirir a capacidade de

germinação.

Considerando que, do ponto de vista fisiológico, a

capacidade para germinar é muitas vezes adquirida no

início da fase de maturação - demonstrada por inter

médio de experimentos com embriões isolados culti

vados em meio nutritivo -, existem fatores responsá

veis pelo controle do desenvolvimento do embrião,

impedindo a germinação da semente na planta-mãe.

Essa germinação precoce, conhecida como viviparidade,

ocorre quando não há restrição da germinação, permi

tindo o crescimento ininterrupto do embrião com a

semente ainda ligada à planta. Por outro lado, quando

a ação dos fatores restritivos da germinação perdura
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Fig. 17.2 Porcentagens de germinação (..•.) e de conteúdo

de água (.) de sementes de Cw::umis anguria coletadas em

diferentes períodos após a antese. (Cardoso, 1995.)

ao final da fase de desidratação rápida, a semente atin~

ge o ponto de maturidade para a colheita.

Em nível fisiológico, a fase de dessecação é impor

tante para a semente (particularmente de cereais e de

leguminosas) adquirir plena capacidade de suportar

níveis baixos de água em seus tecidos, conservando

sua germinabilidade (capacidade de germinação).

Sementes removidas da planta~mãe e submetidas a

secagem antes de completarem seu ciclo de desenvol~

vimento podem germinar se tiverem atingido a con~

dição de tolerância à dessecação. Entretanto, a taxa

de secagem pode afetar a germinabilidade da semen~

te. A aquisição de tolerância à dessecação pelo em

brião é normalmente um processo gradual ao longo

do desenvolvimento, sendo perdida na fase de germi

nação.

Algumas proteínas e carboidratos são sintetizados

na semente apenas durante as etapas mais tardias do

desenvolvimento. Dentre essas proteínas, as denomi

nadas LEA (Abundantes na Embnogênese Tardia) po
dem estar associadas à tolerância do embrião à

dessecação, apesar de seu mecanismo da ação ainda
não estar definido. Extremamente hidrofílicas e

termoestáveis, as proteínas LEA poderiam atuar como

seqüestradores de íons ou como agentes de solvatação

de membranas e outràs proteínas, protegendo os com

ponentes celulares dos danos decorrentes da falta de

água. A síntese dos RNA mensageiros (RNAm) das

proteínas LEA ocorre no início do período de

dias após antese
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Desidratação e tolerância à dessecação

Ao final do período de maturação, quando cerca

de 90% da água originalmente presente nos tecidos

foi removida, os processos de troca energética entre
a semente e o meio ambiente são reduzidos a níveis

mínimos e praticamente imperceptíveis.

A fase de dessecação, caracterizada pelo declínio

relativamente rápido do conteúdo de água, representa
a divisão entre o metabolismo direcionado ao desen~

volvimento e aquele direcionado à germinação. En~

quanto a via para o desenvolvimento é predominan

temente anabólica e marcada pelo acúmulo de ener

gia potencial nos tecidos de reserva da semente, na

germinação predominam os processos catabólicos e

a mobilização da energia acumulada, retomando~se o
crescimento do embrião.

A fase de secagem rápida, iniciada com a interrup

ção das conexões vasculares entre a semente e a plan
ta-mãe, normalmente é mais acentuada em frutos

secos, mas também pode ser observada em frutos

carnosos, nos quais a maturação da semente ocorre

num ambiente permanentemente úmido. Nesses ca

sos, a curva de desidratação da semente pode ser
menos inclinada, como observado em Cucumis

anguria (maxixe) (Fig. 17.2). Em várias leguminosas,

após a semente ter atingido sua completa maturida~

de, teremos uma semente dormente.

Na maioria das sementes, a existência do período

de dessecação entre as fases de desenvolvimento e a

germinação sugere que a desidratação influencia a

comutação do metabolismo celular de uma fase para

outra. Existem, entretanto, situações em que a perda

de água não constitui um pré~requisito para o estabe~

lecimento do metabolismo germinativo, como é o

caso de embriões imaturos de várias espécies, que

adquirem a capacidade de germinar quando removi~
dos da semente em desenvolvimento e colocados em

água ou meio de cultura. Isso sugere que a compe~

tência do embrião para germinar é adquirida já nas

primeiras etapas do desenvolvimento, em geral após

a fase de histodiferenciação, e que fatores maternos

e/ou da própria semente impedem de alguma manei~

ra a germinação.



dessecação, tendo sua concentração reduzida gradu

almente algumas horas após a embebição (entrada de

água na semente seca). Entretanto, em Arabidopsis,

observa-se que a quantidade de proteínas LEA pode

permanecer constante durante todo o processo de

germinação. Além disso, em algodão, determinados

grupos de genes LEA podem ser expressos por fatores

ambientais, particularmente aqueles induzidos por

estresse hídrico, sugerindo a participação dessas pro

teínas após a germinação da semente.

Embora a maioria dos genes LEA tenham sido

identificados em sementes ditas ortodoxas, ou seja,

tolerantes ao dessecamento, essas proteínas, assim

como o hormônio ABA, também podem ocorrer em
sementes sensíveis ao dessecamento ou recalcitrantes.

Em geral, as sementes recalcitrantes não exibem a fase

de dessecação rápida durante o desenvolvimento na

planta-mãe, apresentando um aumento praticamen

te contínuo da matéria seca. A presença de proteí

nas LEA nessas sementes poderia contribuir para

aumentar, ainda que em pequeno grau, sua tolerân

cia à desidratação e ao frio.

A tolerância ao dessecamento envolve, portanto,

alterações na expressão gênica em função do estado de

hidratação do tecido. A síntese de proteínas LEA, bem

como de proteínas de choque térmico (heat shock

proteins), pode ser influenciada pelo ácido abscísico

(ABA), conferindo proteção ao embrião contra even

tuais danos decorrentes da dessecação. Esse hormônio,

quando aplicado exogenamente, restabelece a tolerân

cia à dessecação em mutantes deficientes de ABA.

Além das proteínas, a tolerância à dessecação pro

vavelmente envolve outras substâncias, tais como

carboidratos, antioxidantes e radicais livres. Com a

desidratação da semente, a sacarose e alguns oligos

sacarídeos, dentre estes a rafinose e a estaquiose, po

dem contribuir para a formação do estado vítreo no

citoplasma, caracterizado pela alta viscosidade, redu

ção na velocidade das reações químicas e manuten

ção da compartimentação celular.

Controle do desenvolvimento

Acredita-se que o ABA desempenha um papel

fundamental na interrupção do desenvolvimento do
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embrião durante a fase de desenvolvimento. Esse

hormônio, cujos níveis na semente em geral são ele

vados durante a maturação, atuaria como inibidor da

germinação na etapa de expansão celular, além de

promover um aumento da síntese de proteínas de

reserva. Assim, o ABA teria uma função dupla du

rante o desenvolvimento, induzindo processos bios

sintéticos e, ao mesmo tempo, mantendo o embrião

em estágio pré-germinativo, com a inibição da ma

quinaria responsável pela hidrólise das reservas. Du

rante a fase de dessecação, em muitos casos, ocorre

um decréscimo acentuado na concentração de ABA

endógeno, atingindo teores muito baixos na semen

te madura, assim como há uma diminuição na capa

cidade do embrião em responder a esse hormônio. Os

níveis de ABA durante o desenvolvimento e/ou a

sensibilidade dos tecidos ao hormônio podem deter

minar a condição de quiescência e de dormência pri

mária ao final dessa fase; entretanto, em muitos ca

sos, não há uma relação bem estabelecida entre a

indução da dormência e os níveis endógenos de ABA.

O principal papel desse hormônio seria a inibição da

germinação até que a dormência se estabelecesse, ou

seja, o ABA não teria uma relação direta com a in

dução da dormência propriamente dita.

Em geral, as evidências para o envolvimento do
ABA no desenvolvimento da semente baseiam-se na

dosagem e/ou na aplicação do hormônio e, mais re
centemente, no uso de mutantes deficientes ou com

baixa resposta ao ABA. A aplicação de ABA pode

inibir a germinação precoce de embriões imaturos de

milho cultivados em meio de cultura, enquanto os

embriões deficientes em hormônio apresentam ger

minação precoce na planta-mãe (viviparidade).

Mutantes de Arabidopsis thaliana e Nicotiana plumba

ginifolia (fuminho) deficientes em ABA, por sua vez,

são incapazes de entrar em dormência.

Além do ABA, o potencial osmótico relativamen

te baixo (alta osmolaridade) dos tecidos adjacentes

ao embrião, impedindo um suprimento adequado de

água a este, também é um fator inibitório da germi

nação durante o desenvolvimento, conforme obser
vado em frutos camosos, como o tomate. A alta os

molaridade provoca um estresse hídrico que, por sua

vez, pode causar um aumento na concentração de
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ABA no embrião, embora isso nem sempre se verifi~

que. A presença de outras substâncias inibidoras 

provavelmente alcalóides - no fruto, como as detec~

tadas em algumas espécies de Psychotria (Rubiaceae),

também pode restringir a germinação.

Entretanto, como a redução nas concentrações de
ABA ocorre ao final do desenvolvimento da semen~

te, junto à fase de desidratação rápida, os baixos po~

tenciais de água e/ou a presença de inibidores no meio

extra~seminal podem cumprir a função de inibir a

germinação precoce. A supressão da germinabilida~

de parece envolver uma interação entre a concentra~

ção de ABA (e/ou de outras substâncias inibidoras),

o potencial osmótico do meio circunjacente e a ca

pacidade de resposta do tecido (ver Capo 11, Ácido

Abscísico) .

A viviparidade fornece boas evidências sobre o

envolvimento do ABA no controle da germinação da

semente em desenvolvimento. Nesse processo não
existe uma linha divisória nítida entre as fases de

desenvolvimento e a germinação, uma vez que o cres~

cimento do embrião é praticamente contínuo, em

geral com pouca ou nenhuma desidratação. Alguns

experimentos sugerem que esses embriões, como os

de Rhizophora mangle (mangue), são relativamente

insensíveis ao ABA, necessitando de concentrações

relativamente elevadas do hormônio para inibir seu
crescimento. Outras evidências do envolvimento do

ABA na viviparidade vêm do fato de que mutantes

de milho vivíparos contêm menos ABA ou são me~

nos sensíveis ao hormônio do que os tipos selvagens,

além do que esse hormônio inibe a germinação pre~
coce de embriões imaturos em meio de cultura.

Evidências também sugerem que, pelo menos para

algumas espécies, o mecanismo responsável pela res

trição da germinação localiza-se dentro do próprio

embrião, com o meio adjacente (o endosperma, por
exemplo) favorecendo a síntese de ABA ou fornecen

do algum sinal para que o embrião não tenha seu

metabolismo comutado para a germinação, condição

essa que não deve verificar~se no caso da viviparidade.

Em muitas outras espécies - particularmente

arbóreas tropicais -, é possível que outras substânci~

as (especialmente compostos do metabolismo secun~
dário) atuem durante a fase de desenvolvimento da

semente. Em Myroxylon peruiferum (cabriúva), por

exemplo, detectou-se a presença de cumarina no fruto

e na semente, e essa substância pode estar envolvida

na supressão da germinação precoce.

o PROCESSO DE GERMINAÇÃO

Terminologia e critérios

O produto final da fase de desenvolvimento na

planta-mãe será uma semente pronta para ser libera~

da no meio ambiente, porém em estado de quiescên~

cia ou dormência. Semente quiescente é aquela ca~

paz de germinar quando exposta a condições adequa~

das de água, temperatura e composição de gases, va~

riáveis de acordo com a espécie, condições de matu~

ração etc. Já uma semente dormente não germina

mesmo num ambiente considerado adequado, neces~

sitando de estímulos ou fatores específicos para que a

dormência seja quebrada. A dormência é definida,

portanto, como uma condição morfológica e/ou fisi~

ológica de uma semente, restritiva de sua germinação

mesmo em presença de condições ambientais favo~

ráveis para que esta ocorra. Por outro lado, a defini~

ção de um ambiente "adequado" é arbitrária. Assim,

por exemplo, se determinado grupo de sementes for

colocado sob uma temperatura abaixo da mínima

suficiente para induzir sua germinação, esta não irá

ocorrer. Alternativamente, a dormência também

pode ser definida como uma característica ou estado

da semente que determina as condições exigidas para

que ela germine.

A germinação representa "um novo começo" para

a semente cujo embrião sofreu uma interrupção em

seu crescimento ao final da fase de maturação na plan

ta-mãe. Como é ilustrado na Fig. 17.3, a germinação

inicia~se com a entrada de água na semente (embe

bição), a qual irá desencadear a ativação do metabo
lismo, culminando com o crescimento do eixo em~
brionário.

De acordo com o critério fisiológico, a germinação

é completa quando uma parte do embrião, em geral a

radícula, penetra e trespassa os tecidos que o envol~

vem. Além desse, existem outros critérios de germi

nação, como a curvatura gravitrópica da radícula ou

•
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Fig. 17.3 Padrão de variação do conteúdo de água (linha cinza) e principais eventos fisiológicos e metabólicos (linhas

vermelhas) associados às diferentes fases da captação de água pela semente durante a germinação. (Modificado de Bewley,
1997.)

1. Respiração; 2. vazamento de soltitos; 3. síntese de mitocôndrias; 4. reparo de mitocôndrias; 5. síntese protéica a partir

de RNAm preexistente; 6. síntese protéica a partir de RNAm recém-sintetizado; 7. reparo de DNA preexistente; 8. mitoses

e síntese de DNAj 9. alongamento celular; e 10. mobilização de reservas armazenadas.

a emergência da plântula através da superfície do solo

(critério agronômico ou tecnológico).

Embebição

A embebição das sementes é um processo físico,

relacionado basicamente às propriedades coloidais dos

seus constituintes e às diferenças de potencial hídri

co ('I') entre a semente e o meio externo. No início

da embebição, o componente matricial da semente é
o principal responsável pelo movimento da água, mas,

com o aumento da disponibilidade de água livre e do

metabolismo na semente, o componente osmótico

aumenta sua participação no processo.

Os valores de 'I' numa semente quiescente são

muito variáveis, situando-se entre -50 MPa e -400

MPa, produzindo um gradiente de água relativamen

te elevado entre a semente e o solo com, por exem

plo, -2 MPa (próximo ao ponto de murcha perma

nente de diversas culturas, como a cana-de-açúcar).

Entretanto, para que ocorra a embebição, é necessá

rio que os tecidos que envolvem o embrião sejam

permeáveis à água. Considerando as estruturas da
semente e do fruto, existem sementes com envoltó

rios impermeáveis (impedem a entrada de água no

interior da semente), parcialmente permeáveis (re

duzem a velocidade de embebição) ou totalmente

permeáveis (não afetam a velocidade de embebição).

Em plena disponibilidade de água, a embebição apre
senta, em muitos casos, uma curva trifásica (Fig. 17.3):

na fase I, o teor de água na semente aumenta rapida

mente, seguido de uma estabilização na fase lI, man-

•
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tida até o início da germinação visível, quando, na

fase lIl, há outro aumento no teor de água, em de
corrência do crescimento do embrião.

A rápida entrada de água na fase I causa alterações

na permeabilidade das membranas devidas à mudan

ça do estado gel (na semente quiescente) para o es

tado líquido-cristalino, característico das membranas

normalmente hidratadas (Fig. 17.4). Essas alterações

promovem o vazamento de metabólitos de baixo peso

molecular e outros solutos para o meio embebente,

sendo essa perda reduzida com o retomo à configura

ção líquido-cristalina. A pré-umidificação, bem como

o aquecimento da semente não hidratada, pode re

duzir eventuais danos decorrentes da embebição.

Alguns carboidratos (especialmente a sacarose) e fos

folipídios (como N -acetilfosfatidiletanolamina), cuja

concentração aumenta durante a embebição de se

mentes de algodão, podem estar envolvidos na esta

bilização e no reparo das membranas.

A fase lI, ou fase estacionária, caracteriza-se pela

estabilização no conteúdo de água e ativação dos pro

cessos metabólicos necessários para o início do cres

cimento do embrião. A duração dessa fase e a quan

tidade de água na semente são dependentes do po

tencial de água no meio, da temperatura e da presen

ça ou não de dormência. Sementes dormentes podem

conservar-se na fase II durante meses ou anos, até a

quebra da dormência. Nessa fase, o embrião ainda é

DESSECAÇÃO

capaz de suportar a desidratação, característica per

dida na fase III que marca o início do crescimento do

eixo embrionário e a retomada da absorção de água

(ver Capo 1, Relações Hídricas).

As diferentes partes das sementes podem exibir

padrões e níveis de embebição distintos. Na soja, por

exemplo, o eixo embrionário apresenta maior taxa de

hidratação quando comparado aos cotilédones e ao

tegumento, os quais, por sua vez, não absorvem mais

água, uma vez atingida a fase estacionária.

Metabolismo

Durante a embebição ocorre a reativação do me

tabolismo, por intermédio de substâncias e estrutu

ras preservadas após a fase de dessecação.

O aumento na atividade respiratória pode ser de

tectado poucos minutos após o início da embebição

e, muitas vezes, o consumo de oxigênio assemelha-se

à entrada de água, exibindo um padrão trifásico. Esse

padrão de consumo de oxigênio apresenta uma fase

de aumento rápido, com duração variável dependen

do da semente; uma fase estacionária, com aumento

lento ou consumo de oxigênio estabilizado (algumas

sementes, dentre estas a cevada, a mamo na e o arroz,

não apresentam essa fase), e uma terceira fase de novo

aumento na taxa respiratória, associado à protrusão

radicular. Pode ainda ser observada uma quarta fase,

EMBEBIÇÃO RÁPIDA

Líquido-cristalino Gel Líquido-cristalino

SAÍDA DE SOLUTOS

Fig. 17.4 Mudanças de fase das membranas durante a dessecação e a embebição da semente. (Modificado de Oliver et

al., 1998.)
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em plântulas mantidas no escuro, caracterizada pela

redução na respiração, em conseqüência da exaustão
das reservas cotiledonares.

Durante a fase I da embebição, ocorre a reativa

ção das enzirrias mitocondriais do ciclo de Krebs e da

fosforilação oxidativa, assim como a reconstituição de

cetoácidos (QlKG e piruvato) intermediários das vias

respiratórias (ver Capo 7, Respiração). Nessa fase, a

disponibilidade de açúcares, principalmente sacarose,

rafinose e estaquiose, mantém a respiração. A mobi

lização das principais substâncias de reserva - amido,

proteínas e lipídios - ocorre após o início do cresci

mento do embrião, na fase III da embebição.

As reações da fase I são catalisadas por enzimas

preservadas na semente e ativadas pela hidratação. °
esgotamento de substrato, associado à substituição do

sistema mitocondrial originalmente presente na se

mente seca por outro mais eficiente, tanto estrutural

como funcionalmente, poderia ser o responsável pela
fase estacionária. °aumento da resistência à difusão

de oxigênio através dos envoltórios, como observa

do em Brachiaria decumbens (capim-braquiária) e B.

brizantha (braquiarão), também determina a estabi

lização no consumo desse gás, além de acelerar a pro

dução de etanol, afetando negativamente a qualida

de fisiológica da semente. Essa hipótese é corrobora

da por experimentos em que a remoção do tegumen

to implica a redução da fase estacionária.

A curva de A TP durante a germinação também

exibe um aspecto trifásico: um rápido aumento du

rante as primeiras horas de embebição, provavelmen

te por síntese de novo via fosforilação oxidativa; uma

fase estacionária, com produção e consumo equiva

lentes; e um novo aumento no conteúdo de A TP,
associado ao crescimento do embrião.

Apesar de a fosforilação oxidativa ser considerada

a principal fonte de A TP no início do processo ger

minativo, no decorrer da embebição o embrião é ex

posto a uma condição de anaerobiose parciaL Prin

cipalmente em sementes grandes, a maior resistência

à difusão de oxigênio no meio líquido dificulta a pe

netração do gás nos tecidos mais internos, ocorren

do a ativação da fermentação alcoólica e a produção

de quocientes respiratórios (COz/Oz) maiores que 1.
À medida que as mitocôndrias se tomam mais ativas
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e o embrião cresce, há maior disponibilidade de oxi

gênio e quocientes respiratórios menores são obser

vados, ocorrendo um aumento no suprimento de A TP

pela ativação do ciclo de Krebs e da via oxidase do
citocromo.

A síntese protéica inicia-se logo após a hidratação,

a partir de substratos (enzimas, RNAt, ribossomos,

RNAm etc.) presentes na semente madura e reativa

dos com a embebição. Nessa fase, existe uma grande

quantidade de RNAm conservado, porém apenas

parte dela será transcrita e traduzida em proteínas. Por

outro lado, análises realizadas em Arabidopsis revelam

muitos genes, que são altamente expressos nas semen

tes, mas cuja função ainda é desconhecida. A grande

maioria das proteínas isoladas de sementes maduras

de Arabidopsis não varia significativamente durante

a germinação. Das proteínas identificadas nesse gru

po, a maioria é representada por globulinas e enzimas

envolvidas na mobilização de lipídios de reserva.

Nessas sementes, uma fração de cerca de 3% das pro

teínas detectadas varia quantitativamente durante a

fase de embebição, sendo representada por proteínas

inicialmente envolvidas na mobilização de reservas

protéicas e lipídicas e na retomada do ciclo celular.

Outros 3% das proteínas detectadas variaram unica

mente durante a fase de protrusão radicular, incluin

do-se aí a mirosinase (catalisa a hidrólise de

glicosinolatos), Ado-Met sintetase (catalisa a sínte

se de S-adenosil-metionina, um precursor do hormô

nio etileno) e proteínas LEA. Em sementes de Ara

bidopsis, observam-se também proteínas, dentre elas

a actina (componente do citoesqueleto), cuja quan

tidade aumenta com a embebição e decresce com o

dessecamento, e proteínas, como a desidrogenase do

GAP (gliceraldeído- 3-fosfato), cuja concentração
aumenta com o dessecamento e decresce com a em

bebição. °papel de muitas dessas proteínas na ger

minação ainda não está esclarecido, além do que

nenhum transcrito específico ou exclusivo da germi

nação per se foi identificado até o momento, apesar
de novas moléculas de RNAm serem continuamen

te transcritas à medida que a germinação prossegue.

Por sua vez, a síntese de DNA ocorre apenas na

fase de crescimento do eixo embrionário, quando se
iniciam as divisões mitóticas. °aumento no con-
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teúdo de DNA, após o início da embebição, deve

se provavelmente ao reparo e reidratação de molé

culas preexistentes, bem como à síntese de DNA mi
tocondrial.

Extensão radicular

As complexas transformações metabólicas inicia

das com a embebição são finalizadas com o crescimen
to da radícula através das estruturas envoltórias da

semente, marcando, em nível fisiológico, o final da

germinação propriamente dita e o início do cresci

mento da plântula. Dependendo da espécie, pode

haver um período considerável de crescimento intra

seminal, antes de a radícula (ou outro órgão, como o

hipocótilo ou coleóptilo) ultrapassar a barreira do

tegumento. Essa expansão da radícula pode, em pou

cas sementes, envolver a divisão celular, embora, na

grande maioria, as mitoses ocorram predominante

mente após a protrusão ou germinação visível.

Três hipóteses foram elaboradas para explicar o

início do crescimento da radícula, que poderia ser

resultante de: (a) uma redução no potencial osmótico

('11',) das células, devido ao acúmulo de solutos, pos

sivelmente por hidrólise de polímeros; (b) um aumen

to na extensibilidade das paredes celulares, por inter

médio do rompimento e reconstituição da.s ligações
entre moléculas de xiloglucano e microfibrilas de

celulose; e (c) o enfraquecimento, por ação enzimá

tica, dos tecidos que recobrem o ápice radicular.

A terceira possibilidade tem recebido maior aten

ção dos pesquisadores, pois a resistência exercida pe

los envoltórios parece ser o principal fator limitante
ao início do crescimento do eixo embrionário. Para

que a protrusão radicular ocorra em embriões cujo

endosperma e o tegumento representam fortes barrei

ras mecânicas, essas estruturas devem ser modifica

das. Uma maior atividade de enzimas, como a endo

l3-mananase, 13-1,3-glucanase, expansinas, poligalac

turonase, quitinase e arabinosidase, pode estar envol

vida na hidrólise parcial das paredes celulares do en

dosperma de sementes de tomate durante a germina

ção. Entretanto, nem sempre é demonstrada uma

correlação entre a atividade da enzima e a indução

do crescimento da radícula. A transcrição dessas en

zimas ocorre no endosperma e, no caso da poligalac

turonase e quitinase, também na extremidade da
radícula (Tabela 17.1).

Controle hormonal

Durante a germinação, os hormônios atuam na

comunicação entre o eixo embrionário e os tecidos

de reserva, intermediando as respostas aos estímulos

externos. Um exemplo clássico desse mecanismo é a

indução da síntese de a-amilase no endosperma de

cevada por intermédio do ácido giberélico produzido
no embrião.

Através do uso de linhagens mutantes, assim como

da aplicação de hormônios ou seus inibidores, apa-

Ação de giberelinas (AG) e ácido abscísico (ABA) na expressão de genes detectados
antes da protrusão da radícula, em sementes de tomate embebidas. É também
apresentado o tecido no qual o gene é expresso, sendo o endosperrna apical a região
do endosperma que recobre o ápice radicular. (Modificado de Bradford et aL, 2000.)

Enzima Codificada

Endo-13-mananase
Celulase

Poligalacturonase
Arabinosidase

13-1,3-Glucanase

Expansina

Quitinase
H + - A TPase vacuolar

Tecido da Semente em que Ocorre

a Expressão

Endosperma apical, endosperma lateral, embrião

Endosperma, ápice radicular

Endosperma apical, ápice radicular

Endosperma apical, endosperma lateral

Endosperma apical

Endosperma apical

Endosperma apical, ápice radicular

Endosperma apical, ápice radicular

ABA

Sem efeito

Sem efeito

Sem efeito

Sem efeito

Inibe

Sem efeito

Sem efeito

Inibe

AG

Promove

Promove

Promove

Promove

Promove

Promove

Promove



rente mente os principais hormônios envolvidos no

controle da germinação são o ácido abscísico, as gi~
berelinas (AO) e o etileno.

A incubação de sementes quiescentes em soluções

de ABA impede o crescimento da radícula, mesmo

quando o tratamento hormonal é realizado no final do

processo germinativo, sugerindo sua atuação nos está~

gios mais tardios da germinação. O ABA parece inibir

a reorganização da estrutura das paredes celulares - e,

conseqüentemente, sua extensibilidade - nas células
envolvidas no crescimento da radícula. Estudos reali~

zados com sementes de Arabidopsis thaliana indicam que

a aplicação de inibidores da biossíntese de ABA, como

a norfluorazona, promove a germinação, ao passo que

a manutenção da dormência, mesmo em sementes hi~

dratadas, envolve um processo contínuo de síntese

desse hormônio. Entretanto, o papel do ABA endó~

geno no controle da germinação propriamente dita

ainda não está bem definido, sugerindo~se que ele atue

restringindo a disponibilidade de metabólitos e ener~

gia para o desenvolvimento do embrião.

As giberelinas estimulam a germinação de semen~

tes não~dormentes, agindo após a diminuição nos

teores do fator de manutenção da dormência, prova~

velmente o ABA. A presença de inibidores da bios~

síntese de giberelinas impede a germinação de várias

espécies, assim como esse processo ocorre em mutan~

tes deficientes nesse hormônio apenas quando há

aplicação de AO, ou quando o embrião é isolado do
restante da semente. O ABA e as AOs atuam de

modo inverso no controle da síntese das enzimas

envolvidas na degradação de paredes celulares do

endosperma: enquanto o primeiro hormônio inibe ou

não causa efeito sobre a expressão dos genes, o segun~

do promove a expressão (Tabela 17.1) (ver Caps. 10,

Oiberelinas, e 11, Ácido Abscísico).

A aplicação de etileno estimula a germinação de

algumas sementes, como em Cucumis anguria, mui~

tas vezes em interação com a luz e outros hormônios,

como o ABA e o ácido giberélico. Além disso, semen~

tes germinantes com bons índices de vigor podem

liberar quantidades relativamente elevadas desse gás,

e a quantidade emanada de sementes dormentes ten,

de a ser menor do que a de sementes quiescentes,
como ocorre em amendoim. Em sementes embebidas
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de Amaranthus caudatus (amaranto) e Cucumis

anguria, o etileno é detectado antes da protrusão da

radícula, havendo um pico de produção associado à

germinação visível (ver Capo 12, Etileno). Assim

como as AOs, acredita~se que o etileno possa agir
estimulando a síntese de enzimas relacionadas à de~

gradação do endosperma, dentre estas a endo~l3'
mananase em sementes de alface.

A germinação também pode ser promovida pela

aplicação de citocininas, como em Rumex obtusifolius

(língua,de,vaca), porém os efeitos do hormônio en~

dógeno nesse processo ainda são pouco conhecidos.

A ação dos brassinosteróides na germinação ain~

da não está bem esclarecida, mas pesquisas recentes

com Arabidopsis thaliana sugerem que essa classe de

hormônios estimule a germinação e antagonize o efei~

to do ABA na manutenção da dormência, possivel,

mente promovendo a síntese de AOs. Ácido jasmô,

nico, uma substância isolada de várias partes da planta

(incluindo sementes imaturas) inibe a germinação de

sementes, mas também pode contribuir para a que'

bra de dormência, como observado em Acer spp.

Nesse caso, sementes livres do pericarpo e tratadas

com o hormônio requerem um tempo menor de es,

tratificação (tratamento de frio) para adquirir a ca~

pacidade de germinar.

FATORES QUE INFLUENCIAM A
GERMINAÇÃO

A capacidade (germinabilidade) e a velocidade

(vigor) de germinação da semente madura são influ~

enciadas por vários fatores que, em condições natu~

rais, atuam quase sempre em conjunto. Para melhor

estudá~los, costuma~se separá,los experimentalmen,

te em diferentes categorias, dentre as quais: fatores

extrínsecos ou ambientais (luz, temperatura, poten~

cial da água, fatores químicos, gases e fatores bióticos)

e intrínsecos ou internos (morfologia, viabilidade e

dormência).

Fatores ambientais

Os fatores ambientais agem tanto durante a fase

de maturação da semente como após o desligamento



396 Germinação

(dispersão) desta da planta~mãe, influenciando sua

germinação.

EFEITOS NA FASE DE MATURAÇÃO
Durante a fase de desenvolvimento da semente,

diversos fatores - dentre eles a luz, a água, a tempera~

tura e o estado nutricional - podem influenciar o

chamado "efeito materno" sobre a germinação da
semente madura.

Sementes de Cucumis anguria obtidas de frutos

amadurecidos na planta sob condições de dias curtos

germinam mais rapidamente em comparação aos tra~

tamentos de dias longos (Fig. 17.5). Em algumas le~

guminosas, o fotoperíodo aplicado durante a fase fi~

nal de maturação pode influenciar a germinação,

modificando o desenvolvimento do tegumento.

Mesmo após a colheita, a luz pode afetar a germi~

nação, como em Cucumis sativus (pepino), no qual o

armazenamento de frutos sob fotoperíodo de 8 horas

promove a germinação em comparação a fotoperíodo

de 20 horas, persistindo o efeito nas sementes após

estas ficarem armazenadas por 270 dias. A qualidade

da luz (relação entre vermelho e vermelho extremo)
incidente sobre frutos recém~colhidos e sobre semen~

tes submetidas a secagem também pode influenciar a

germinação.

A percepção da luz pela semente ocorre através do

pigmento fitocromo, uma cromoproteína vegetal que

absorve luz vermelha (V), vermelho extremo (VE) e

azul. Esse pigmento é encontrado na forma Fv, con

siderada inativa do ponto de vista fisiológico e cujo

pico de absorção de luz situa~se na faixa da luz ver~

melha (ao redor de 660 nm), e na forma Fve, ativa,

com absorção máxima na luz com comprimento de
onda vermelho extremo (ao redor de 730 nm). Com~

primentos de onda ricos em VE tendem a inibir a

germinação, devido à fotoconversão do Fve para a

forma Fv, inativa. A luz filtrada pelo dossel (com

baixa razão VIVE) reduz o fotoequilíbrio ou estado

fotoestacionário do fitocromo (Fve:fitocromo total),

inibindo assim a germinação de sementes expostas a

essas condições. Do mesmo modo, a ação da cober~

•

Fig. 17.5 Germinação sob luz branca e no escuro de sementes de Cucumis anguria provenientes de frutos amadurecidos

em condições de dias curtos (De, 8 horas) e dias longos (DL, 16 horas).



tura vegetal e dos tecidos que envolvem a semente,

durante sua maturação na planta-mãe, pode fazer com

que o fotoequíbrio no embrião seja baixo ao final de

seu desenvolvimento. Portanto, uma semente

amadurecida num ambiente rico em VE (como sob

dossel) pode ter sua germinação inibida e apresentar
maior dormência.

A deficiência de água durante o desenvolvimento

da semente também pode afetar sua germinação. Em

soja, se a planta sofrer estresse hídrico durante a fase

de enchimento do grão, a germinabilidade diminui

proporcionalmente ao número de dias de estresse. Já

em espécies arbóreas de cerrado, sementes dispersas

na estação seca podem germinar mais rapidamente do

que sementes disseminadas na estação chuvosa, as

quais apresentam maior dormência.

Temperaturas mais elevadas durante a fase de de

senvolvimento da semente na planta-mãe podem

promover um aumento na capacidade de germinação,

como em Amaranthus retroflexus (caruru), ou induzir,

dependendo da espécie, a dormência.

Quanto à nutrição mineral, em geral a adição de

nutrientes minerais (particularmente o nitrogênio) à
planta-mãe resulta em uma progênie com menor grau

de dormência; todavia, existem relativamente pou
cos trabalhos tratando desse efeito.

EFEITOS NA FASE DE PÓS ..DISPERSÃO

Luz

Considerando a importância da luz no desenvolvi

mento da planta, esse é o sinal do ambiente controla

dor do processo germinativo em muitas espécies.

A participação da luz pode ocorrer tanto na indu

ção ou quebra da dormência quanto na germinação

propriamente dita. Um exemplo do controle da dor

mência pela luz é verificado em sementes de algumas

plantas daninhas que, uma vez enterradas, permane
cem dormentes até receberem um breve estímulo lu

minoso, tomando-se quiescentes e germinando em

condições adequadas de água e temperatura. Semen

tes de Datura ferox, uma daninha de climas tempera

dos e subtropicais da América do Sul, são produzidas

no verão e outono e permanecem dormentes quando

deixadas sobre a superfície ou enterradas, mas adqui-
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rem a capacidade de germinar quando sementes en

terradas são expostas à luz, o que normalmente ocor
re durante o cultivo do solo. Assim, o soterramento
induz na semente uma maior sensibilidade a irradi

âncias muito baixas, provavelmente numa reação

mediada pelo fitocromo A. Por outro lado, a ação da
luz no controle do crescimento embrionário é exem

plificada por sementes de maxixe, cuja germinação é

inibida pela exposição prolongada à luz branca, mas

que germinam prontamente em escuro.

De um modo geral, as sementes podem ser dividi

das em três grupos, dependendo de sua resposta ger

minativa à luz branca: sementes cuja germinação é

indiferente à luz (como o feijão e a maioria das hor

taliças); sementes que apresentam maior germinabi

lidade e/ou velocidade de germinação em luz do que

em escuro, tais como Cecropia glaziovii (embaúba),

Plantago tomentosa (tanchagem) e Hyptis suaveolens;

e sementes que germinam melhor em escuro do que

em luz, como Cucumis anguria (maxixe), Catharan

thus roseus e Ricinus comunis (mamona). A resposta

da semente à luz não é um caractere absoluto, depen

dendo de inúmeros fatores, tais como condições de

maturação, tempo de armazenamento, integridade

dos tegumentos, nitrato, potencial hídrico do meio e

temperatura de germinação.

Os efeitos da luz na germinação podem ser agru

pados em três categorias principais:

a) efeitos de exposição curta: a germinação é estimu

lada ou inibida, dependendo do comprimento de

onda, numa densidade mínima de fluxo de fótons

(fluência) em tomo de 1 J-LmoLm-2• A saturação

da resposta ocorre em fluências relativamente bai

xas (ao redor de 100 J-LmoLm-2), sendo chamada

de resposta de baixa fluência (RBF);

b) efeitos de exposição curtíssima: as sementes apre

sentam uma resposta de fluência muito baixa

(RFMB), saturando em fluências da ordem de 0,1

J-LmoLm-2j

c) efeitos de exposição longa: a resposta de alta

irradiância (RAl) é dependente da composição

espectral e, principalmente, da irradiância (ener

gia ou fótons por unidade de área por unidade de

tempo), necessitando de exposições prolongadas e
altas intensidades luminosas .

•
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Temperatura
O gradiente e as flutuações térmicas aos quais as

sementes são continuamente expostas constituem um

sinal importante do ambiente no controle das diferen

tes etapas do desenvolvimento das plantas. Na semen

te, a temperatura atua tanto na indução e quebra da

dormência quanto no crescimento embrionário.

Na dormência, o efeito da temperatura é exem

plificado pela estratificação, ou seja, exposição da

semente hidratada a um período de frio (ao redor de

SOC) com duração variável, dependendo da espécie.

sença de clareiras ou aberturas no dossel, como no
caso da embaúba.

Fig. 17.6 Esquema simplificado dos principais "filtros"

naturais da luz que atinge o embrião. Os números em ver

melho representam valores da razão VNE antes e depois

de alguns "filtros", e a espessura das setas indica a intensi
dade luminosa relativa.

o tipo de resposta da semente à luz depende, den

tre outros fatores, do lote, dos pré-tratamentos (por

exemplo, tratamento térmico), condições de matu

ração e pós-dispersão e das condições de realização do

experimento. Assim, uma mesma espécie pode apre

sentar os três tipos de resposta à luz (RFB, RFMB e

RAI), como observado em certas variedades de Lac

tuca sativa (alface): quando a semente é previamente

tratada com temperatura alta, a resposta muda de RFB

para RFMB, ao passo que exposições prolongadas a

irradiâncias acima de 100 fLmol.m-2 .seg-l inibem a

germinação.

Existem dois tipos principais de fitocromo cujas

proteínas são codificadas por genes distintos: o fito

cromo A e o fitocromo B. As respostas dos tipos RBF

e RFMB são mediadas, respectivamente, pelos

fitocromos B e A, mas não se sabe ainda qual fitocro

mo controla a RAI. A percepção da luz pela semente

é determinada, em última análise, pela dinâmica do

fitocromo, que, por sua vez, é influenciada pela in

tensidade e qualidade da luz. Diversos componentes

do meio ambiente e da própria semente "filtram" a

luz que atinge o embrião, alterando a intensidade

luminosa e a proporção dos comprimentos de onda

percebidos pelo fitocromo, conforme ilustrado na Fig.

17.6. Como exemplo, na faixa de 400 a 800 nm, a luz

que alcança a profundidade de 3 mm num substrato

de areia úmida é mais rica em comprimentos de onda

longos do que curtos, ou seja, contém mais vermelho

extremo do que vermelho. A mesma tendência é

observada em tegumentos de algumas sementes, como

maxixe. Mesmo a serapilheira (camada superficial de

material orgânico em decomposição, especialmente

vegetal, em solos de florestas) pode modificar a pro

porção de vermelho e vermelho extremo, além, é cla
ro, de reduzir a intensidade luminosa sobre o solo.

Sementes maiores ou de espécies em estágios su

cessionais mais avançados tendem a ser indiferentes

ou ter a germinação inibida pela luz branca, enquan

to as sementes pequenas ou de plantas pioneiras ne

cessitam de luz para germinar. A luz filtrada pelo

dossel, rica em vermelho extremo, atua inibindo a

germinação especialmente de espécies considerada

pioneiras (Tabela 17.2). Nesses casos, a luz pode atuar

como um sinal que permite à semente detectar a pre-
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Capacidade relativa de germinação de algumas espécies pioneiras em diferentes
condições de luz. (Modificado de Vazquez-Yanes et aL, 2000; Valio e Scarpa, 2001.)

Espécie Germinação

Escuro-~:z-~;~:~a--------- V~~~elho Extremo Sob Dossel ---i

C~~~~-;~p~;~ Não germinounun- Alta uU-Não germinou Muito baixa -I
CecroPia obtusifolia Não germinou Alta Não germinou Muito baixa I

Ficus insipide Não germinou Alta Média Baixa i

PiPer aurit~m Não germinou Alta Não germinou Muito baixa I
Croton flonbundus Alta* Alta* == Muito baixa '
Miconia chamiriois Não germinou Alta Alta** Alta I

Solanum gracillianum Não germinou Muito baixa Não germinou** Não germinou I

*Regime de temperatura altemante 20-30°C.

**Iluminação rica em VE (baixa razão VIVE).

Fig. 17.7 Efeitos de diferentes temperaturas constantes na
germinabilidade (o-o) e velocidade (o-o) de germinação
de sementes de Catharanthus roseus. A faixa térmica de

22°C a 27°C foi considerada ótima para a germinação
dessas sementes. (Cardoso, 1999.)

Em algumas situações, a germinabilidade e a velo

cidade exibem temperaturas ótimas não-coinciden

tes ou completamente separadas, como verificada em

Salvia hispanica. Em Catharanthus roseus (vinca), en

tretanto, a velocidade ótima inclui-se dentro da fai

xa de germinabilidade máxima.

A definição de um intervalo ótimo de germinação

pressupõe a existência de valores infra-ótimos cres

centes - entre T me Tor - e supra-ótimos decrescentes
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Essa forma de quebra de dormência é bastante co

mum em espécies de climas temperados, caracteri

zados por estações bem definidas e inverno frio, cu

jas sementes são dispersas no outono. Entre as espé

cies que ocorrem no Brasil, a estratificação é reque

rida por sementes de Ilex paraguariensis (erva-mate),

comum no sul do país. Para sementes dispersas na

primavera, a dormência pode ser revertida pelo tra

tamento com temperaturas elevadas (semelhantes

àquelas às quais as sementes são expostas no verão),

o que é chamado de estraficação a quente. T empera

turas altas também podem quebrar a dormência em

sementes de ambientes sujeitos a queimadas perió

dicas. O fogo pode constituir-se num importante

fator de interrupção da dormência causada por te

gumentos rígidos, mas seu efeito dependerá da in

tensidade e duração do estímulo térmico, pois, em

geral, o contato direto com a chama causa a morte
da semente.

A germinação de uma semente não-dormente,

por sua vez, é balizada pelas chamadas temperaturas

cardeais, ou seja, as temperaturas máxima (T M)' mí
nima (T ) e ótima (T ). As temperaturas mínima em or

máxima são, respectivamente, a menor e a maior

temperatura cuja germinação é estatisticamente di

ferente de zero. A temperatura (ou faixa térmica)

ótima é aquela que resulta no maior número de se

mentes germinadas em menor tempo, ou seja, a que

produz maior germinabilidade e velocidade de ger

minação (Fig. 17.7).
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- entre Tot e T M -, nos quais as velocidades muitas

vezes apresentam-se distribuídas linearmente. Essa

característica permite que a relação entre germina

ção e temperatura possa ser analisada segundo mode

los que buscam descrever o crescimento do embrião

em diferentes situações térmicas.

Modelos como os de coeficiente QlO' entalpia de

ativação (Labouriau, 1970) e graus-dia (Bradford,

1995) trabalham com temperaturas constantes. Em

geral, sob condições naturais, a semente está exposta

a um ambiente no qual a temperatura exibe uma va

riação cíclica. Essa flutuação tem sido considerada,

juntamente com a luz, um importante fator ecológi

co para a percepção do micro-ambiente pela semen

te. A amplitude térmica (diferença entre as tempe

raturas máxima e mínima de um ciclo), por exemplo,

pode indicar a distância de uma semente enterrada

em relação à superfície do solo, já que ela tende a

diminuir com o aumento da profundidade. Em labo

ratório, uma simulação das condições naturais pode

ser feita através de experimentos com temperaturas

altemantes, em que as sementes são expostas alter

nadamente a duas temperaturas, em ciclos de 24 ho

ras. Na análise da resposta da semente à altemância

térmica, deve-se levar em conta, além da amplitude,

outras variáveis, tais como número de ciclos, tempe

raturas máxima e mínima, tempo de exposição a cada

temperatura, temperatura média e velocidade de

mudança da temperatura.

Potencial da água
A água é o principal fator para o início da germi

nação, já que a semente deve atingir determinado

conteúdo de água para poder germinar. As sementes

respondem diferentemente à quantidade de água no

substrato: um excesso de água pode tanto promover

(como em Ludwigia octovalvis) como inibir (exemplo,

Spinacia oleracea) a germinação. Em geral, sementes

de mesófitas requerem um substrato saturado de água,

porém sem alagamento, para uma boa germinação.

No solo, o gradiente de potencial de água entre o
meio e a semente sofre a influência de inúmeros fa

tores, variando ao longo do tempo. A embebição, por

exemplo, leva a um aumento do potencial hídrico da

semente ('I'sem) e a uma redução do potencial hídri-

co do solo nas imediações da semente. O aumento do

metabolismo e, conseqüentemente, da concentração
de substâncias osmoticamente ativas tende a reduzir

'l'sem. Além disso, processos de drenagem da água e

de evaporação também contribuem para as alterações

nos gradientes de potencial de água na interface solo

semente. Demonstrou-se também que a topografia da

testa (lisa, reticulada, com espinhos etc.) e o tama

nho da semente em relação ao tamanho das partícu

las do solo apresentam efeitos significativos sobre as

relações hídricas, modificando a área de contato en
tre a testa e o solo.

Em condições de salinidade relativamente eleva

da, o potencial osmótico do solo passa a desempenhar

um papel relevante nas relações hídricas da semen

te, sendo a germinação em algumas halófitas (como

Spergularia marina), estimulada pelo NaCl.

A dependência da germinação em relação ao po

tencial da água (tjJ) é similar ao efeito da redução da

temperatura na faixa infra-ótima. Portanto, assim

como a temperatura, a diminuição do tjJ resulta em

menores índices de germinação, até um valor míni

mo (ou base) de tjJ.

Embora a deficiência de água no meio possa retar

dar ou mesmo inibir totalmente a germinação, sabe

se que um estresse hídrico temporário pode, em mui

tos casos, estimular a velocidade de emergência da

radícula. A embebição prévia das sementes numa

solução osmótica, principalmente de PEG ou mani

tol, inibe a quantidade e a velocidade de entrada de

água, impedindo assim a protrusão radicular. Após

esse tratamento, também chamado de osmocondicio

namento, procede-se à secagem da semente, que en

tão poderá ser colocada para germinar nas condições

desejadas. A eficiência do tratamento depende do

potencial da água, da temperatura, da duração do tra

tamento e da disponibilidade de oxigênio, este últi

mo possivelmente associado a um aumento na con

centração de A TP no embrião.
Embora o osmocondicionamento venha sendo

empregado rotineiramente, sobretudo em sementes

de hortaliças, suas bases fisiológicas ainda não estão

bem definidas. Alguns trabalhos sugerem que o efei

to envolva a síntese de proteínas e ácidos nucléicos,

bem como a síntese e reparo de membranas, otimi-

•



zando a retomada do metabolismo na semente

germinante.

A água não só é fator determinante do processo de

germinação propriamente dito, como também pode

atuar na quebra da dormência. Sementes da planta

aquática Eichhornia crassipes (aguapé), por exemplo,

necessitam de um período de dessecamento para ad

quirir a capacidade de germinar após nova reidratação.

Fatores químicos
Substâncias orgânicas (aleloquímicos) e inorgâni

cas (íons) podem influenciar a germinação de semen
tes no solo.

Normalmente, pelo fato de as sementes se apresen

tarem relativamente supridas de íons, sua dependên

cia de minerais para a germinação não chega a ser

muito grande, dependendo, obviamente, do conteú~

do de reservas na semente madura. Uma exceção pode

ser feita ao nitrato, que, além de ser largamente usa~

do como promotor da germinação em inúmeras es~

pécies, parece atuar, juntamente com a luz e a tem~

peratura, como um sinal do microambiente onde a

semente está situada. O nitrato pode indicar a pre~

sença de clareiras numa floresta, já que, nesses micro~

ambientes - além da variação da luz e temperatura -,

a disponibilidade do íon tende a ser maior devido a

uma menor absorção por sistemas radiculares.
Os efeitos do nitrato nas sementes têm sido asso

ciados não só à promoção da germinação propriamen~

te dita, como também à quebra da dormência, como
observado em sementes de Brachiaria brizantha - uma

gramínea de origem africana extensivamente usada

como forrageira no Brasil- e Panicum maximum (ca

pim~colonião). Em geral, a resposta da semente ao

nitrato é dependente da luz e/ou da temperatura, sen

do comum em sementes fotossensíveis de Plantago

lanceolata e Sinapis arvensis (mostarda) a substituição

da necessidade de luz pelo íon, enquanto em

Sisymbrium officinale os efeitos são sinérgicos. O au
mento da sensibilidade das sementes ao fitocromo Fve

pelo nitrato pode ser através de um receptor protéico

na membrana, aumentando a afinidade dessa proteí~

na pelo fitocromo. A ligação receptor-fitocromo, por

sua vez, desencadeará uma série de reações em casca
ta, levando ao crescimento do embrião .
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Quando em excesso, os íons podem alterar ou ini

bir a germinação. Em condições de salinidade, al

gumas sementes (como de rabanete) podem adqui

rir sensibilidade à luz, a qual passa a inibir a germi

nação.

Substâncias orgânicas (como fenilpropanóides e

derivados do ácido benzóico) liberadas por material

vegetal vivo ou morto também podem influenciar a

germinação no ambiente naturaL A maior parte des

sas substâncias (coletivamente denominadas alelopá

ticas) atuam inibindo a germinação, embora outras

possam promovê-la, como o estrigol, substância en

contrada no exsudado de raízes de Sorghum bicolor,que

induz a germinação de uma angiosperma parasita,

Strigaasiatica. São inúmeras as espécies que produzem

substâncias potencialmente alelopáticas, dentre elas

Sorghum halepense (capim-massambará), Cyperus

rotundus (tiririca), Brachiaria decumbens e Ocotea

odorifera (canela~sassaftás); entretanto, ainda são

poucas as evidências que demonstrem seu efeito so

bre a germinação em condições naturais.

Substâncias orgânicas aplicadas ao solo, incluin

do~se os herbicidas e pesticidas, podem estimular ou

mesmo inibir a germinação. O 2,4~D (ácido 2,4

diclorofenoxiacético), por exemplo, aumenta a dor

mência de Chenopodium album, enquanto o glifosato

estimula a germinação de Amaranthus retroflexus.

O pH também pode influenciar a germinação de

sementes, principalmente em ensaios de laboratório,

onde se recomenda o uso de um pH na faixa de 6,0 a

7,5 - o que pode ser conseguido através do uso de

tampões no meio.

Fatores bióticos
No ambiente natural, as sementes sofrem a influ~

ência de outras plantas e animais, que interagem con

tinuamente com os fatores físicos, modificando o

microambiente onde se encontra a semente, como,

por exemplo: (a) a cobertura vegetal viva modifica a

qualidade e quantidade de luz; (b) substâncias alelo

páticas são liberadas por material vegetal no solo; (c)

raízes removem água e íons da rizosfera, reduzindo seu

potencial químico; (d) fungos presentes no solo libe
ram substâncias voláteis (como o octiltiocianato), que

podem estimular a germinação; (e) animais revolvem
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o solo, enterrando ou expondo as sementes à luz; (f)

insetos e microorganismos modificam as proprieda

des dos tegumentos e envoltórios da semente, redu
zindo sua resistência ao desenvolvimento da radícula;

(g) larvas de insetos penetram na semente, podendo

causar danos ao tegumento e/ou ao embrião, neste

último caso inviabilizando a semente; (h) formigas

transportam frutos e sementes - como a mamona e a

copaíba (Copaifera langsdorffii) - para seus ninhos,

onde as condições podem ser mais propícias à germi

nação e/ou conservação da semente; (i) sementes

podem ser ingeridas e passar pelo trato digestivo de

aves ou mamíferos, que, além de atuarem como agen

tes dispersores, podem favorecer a germinação, como

no caso da ingestão de sementes de CecroPia hololeuca

pelo mico-Ieão dourado; (j) a remoção do arilo (ex

crescência que se forma sobre a superfície do tegumen

to de algumas sementes) por formigas promove a ger

minação de sementes, como em Calathea sp. (Maran

taceae); (k) microorganismos do solo, como Azoto

bacter chroococcum, podem inibir a germinação de
sementes.

Interações entre sementes e fatores bióticos podem

ser bastante complexas, como no caso de orquídeas e

micorrizas. Nesse caso, a semente não apresenta pra

ticamente nenhuma substância de reserva, e sua ger

minação é dependente da associação da semente com

o fungo micorrízico. Tendo penetrado na semente ou

no protocormo, o fungo absorve matéria orgânica

(como a celulose) do meio externo, transformando

a em açúcares simples, os quais são transportados para
o interior das células do embrião através das hifas da

micorriza. Destruindo o fungo, a planta obtém esses

metabólitos necessários para sua germinação e cres

cimento, ao passo que o fungo vai invadindo novas

células de seu hospedeiro.
Pode-se também considerar como influência

biótica o efeito, sobre a germinação, do posiciona

mento da semente no órgão ou em diferentes partes

da planta-mãe. Em Bidens pilosa (picão-preto), a dis

posição do aquênio no capítulo produz um dimorfis

mo morfológico e fisiológico no fruto, enquanto, em

Commelina virginica (trapoeraba), as flores aéreas e

subterrâneas (cleistogâmicas) produzem sementes

com comportamentos germinativos diferentes .

Fatores intrínsecos

Morfologia
São inúmeras as pesquisas que tratam da relação en

tre os aspectos morfológicos da semente - especialmen

te aqueles relacionados ao tegumento e ao tamanho - e

seu desempenho germinativo. A presença de estruturas

como o estrofíolo (ou lente) no tegumento pode funci

onar como um sítio de controle da entrada de água no

interior da semente. Estudos realizados em leguminosas

mostram que características morfológicas e coloração do

tegumento, como em Glycine max e Crotalaria, podem

determinar seu grau de permeabilidade à água, o que,

por sua vez, afeta a qualidade fisiológica da semente.

Quanto ao tamanho, em muitos casos são descritas

correlações positivas entre a massa da semente e a ca

pacidade de germinação, vigor e/ou sobrevivência das

plântulas, mas isso está longe de constituir uma regra

geral. Assim existem espécies, tais como Hyptis

suaveolens, nas quais sementes grandes apresentam ger

minabilidade mais elevada do que sementes pequenas;

espécies em que a germinação de sementes pequenas

tende a ser maior (exemplo, Rumex crispus); e espécies

em que a capacidade de germinação é independente

do tamanho da semente (como o milho). Em algumas

espécies de sementes grandes, um alto investimento

metabólico na produção de envoltórios faz com que o

desenvolvimento posterior da plântula ocorra em ta

xas menores, produzindo uma correlação negativa en
tre massa da semente e taxa de crescimento relativo.

Viabilidade

A capacidade de uma semente em reter seu poten

cial germinativo é denominada viabilidade, enquanto

longevidade é o tempo durante o qual a semente con

serva sua viabilidade. Em termos ecológicos, a viabi

lidade possui um papel extremamente importante em

espécies colonizadoras ou pioneiras, sujeitas a ambi

entes desfavoráveis a amplas oscilações em termos de

umidade e temperatura. Associada a outros mecanis

mos, como a dormência, a viabilidade pode garantir

o potencial germinativo (e, portanto, a sobrevivên

cia da progênie) ao longo do tempo.

A longevidade de uma semente na fase pós-disper

são é, em geral, definida durante o seu período de
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desenvolvimento. Enquanto algumas sementes so

frem uma acentuada desidratação e adquirem tolerân

cia ao dessecamento na fase de maturação, outras não

apresentam tais características (ou as apresentam em

grau bem menor), sendo dispersas com conteúdos de

água relativamente elevados.

As primeiras são conhecidas como ortodoxas, por

se comportarem de um modo relativamente previsí

vel durante o armazenamento, apresentando maior

longevidade quando armazenadas em ambientes com

baixa temperatura e umidade. Seu período de viabi

lidade em condições controladas pode ser previsto,

com maior ou menor precisão, de acordo com mode

los matemáticos baseados em alguns poucos parâme

tros característicos da espécie ou lote de sementes. In

cluem-se nesse grupo as sementes das principais cul

turas destinadas à produção de grãos e sementes de

espécies pioneiras em geral.

As sementes pertencentes ao segundo grupo são

classificadas como recalcitrantes por apresentarem um

Germinação 403

comportamento muitas vezes imprevisível durante o

armazenamento. São sensíveis à dessecação e conser

vam um metabolismo ativo após a dispersão e duran
te o armazenamento, ao contrário das sementes or

todoxas. Assim, enquanto sementes ortodoxas têm

sua longevidade prolongada com níveis de 'l' inter

no da ordem de -350 MPa, sementes recalcitrantes

deixam de ser viáveis com 'l' na faixa de -1,5 a -5,0

MPa. De um modo geral, sementes recalcitrantes

mantêm níveis elevados de hidratação e atividade

metabólica durante toda a fase de maturação e, após

a dispersão, parecem comutar precocemente seu me

tabolismo para o "modo" germinação. Provavelmen

te, essa mobilização precoce de metabólitos e a ati

vação da maquinaria metabólica provoquem uma

demanda crescente por água, levando eventualmen

te o embrião a uma condição de estresse hídrico.

O padrão recalcitrante é relativamente comum em

espécies não-pioneiras de florestas tropicais (Tabela

17.3 ). Tem-se observado também que espécies recalci-

Classificação de algumas espécies em relação à longevidade das sementes sob
condições de armazenamento (Modificado de Aguiar et aL, 1993; Vazquez-Yanes
et aL, 2000; Vieira et aL, 2001)

I

I Espécie

Acacia cornigera
Amaranthus viridis

Bertholletia excelsa

Carapa guianensis
Cedrella odorata

Ceiba pentandra
Cordia alliodora

Euterpe edulis

Galinsoga parviflora

Hevea braziliensis

Inga punctata

Mangifera indica

Mimosa pudica

Mirabilida jalapa

Nectandra ambigens

Pouteria campechiana

Sapindus saponaria

Senna multijuga
Simarouba amara

Theobroma grandiflorum
Virola surinamensis

Família

MlMOSACEAE
AMARANTHACEAE
LECYTHIDACEAE
MELlACEAE
MELlACEAE
BOMBACACEAE
BORAGlNACEAE
ARECACEAE
ASTERACEAE
EUPHORBlACEAE
MIMOSACEAE
ANACARDIACEAE
MIMOSACEAE
NYCT AGINACEAE
LAURACEAE
SAPOTACEAE
SAPlNDACEAE
CAESALPINIACEAE
SIMAROUBACEAE
STERCULlACEAE
MYRlSTICACEAE

Recalcitrante

X
X

X

X

X
X

X

X

X (?)

X

X
X

Ortodoxa

x
X

X (?)

X
X

X

X

X

X
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trantes parecem investir mais no acúmulo de energia

potencial (reservas) do que nos envoltórios, de modo a

produzir sementes de maior tamanho e tegumentos per ~

meáveis à água. Entre os métodos pesquisados visando

a conservação ex situ de sementes recalcitrantes estão a

cultura de embriões in vitro e criopreservação (armaze~

namento em nitrogênio líquido, por exemplo).

Nem todas as espécies se enquadram nos padrões
"recalcitrante" e "ortodoxo" característicos, verifican~

do~se a existência de comportamentos intermediári

os, cujas respostas dependem da sensibilidade ao

dessecamento, resposta à armazenagem "úmida" e

tolerância ao resfriamento. Existem, por exemplo,

sementes que toleram desidratação (~90a ~250 MPa),

mas se tomam sensíveis ao frio nessas condições.

No nível celular, dentre os fatores que contribuem

para redução da longevidade de uma semente, inclu~

em~se: aumento na peroxidação de lipídios (oxidação

de ácidos graxos pela enzima peroxidase, à custa de pe~

róxido de hidrogênio) e acúmulo de radicais livres,

como, por exemplo, 0z - e OH -; deterioração da mem

brana; e redução na atividade de enzimas responsáveis

pela detoxificação. Em sementes como girassol e arroz,

por exemplo, observa~se uma redução na atividade da

enzima transferase do glutation, que catalisa a conjuga~

ção do glutation com inúmeros substratos citotóxicos,

tais como os produtos de processos oxidativos desenca

deados por radicais hidroxílicos. Um exemplo desses

produtos são os peróxidos de lipídios de membranas.

Com a embebição, há um aumento do metabolis~

mo e das trocas de matéria e energia com o meio

ambiente externo, permitindo uma maior dissipação

de entropia e, portanto, uma menor desorganização

do sistema (a semente). Diversas pesquisas mostram

que a longevidade de sementes hidratadas tende a ser

maior do que a de sementes conservadas com baixos

níveis de umidade. No ambiente natural, a hidrata~

ção parcial- ou mesmo ciclos de hidratação/desidra~

tação - pode manter um nível metabólico que per~

mite à semente reparar os danos causados, por exem~

pIo, pela oxidação lipídica, sem comprometer exces~

sivamente suas reservas, já que a respiração se estabi~

liza num patamar suficientemente baixo.

Além dos testes de germinação, os indicadores mais

utilizados da perda de viabilidade de sementes são: re~

dução do quociente respiratório (Oz/COz); aumento

na permeabilidade da membrana, avaliada pelo vaza
mento de solutos de sementes ou tecidos em solução;

decréscimo na atividade desidrogenásica, avaliada pelo

teste de tetrazólio; e redução na síntese de ácidos nu

cléicos, proteínas e carboidratos. Além destes, outros

parâmetros têm sido usados, tais como: aumento na

síntese de etano, que é um indicador da peroxidação

de lipídios; redução da atividade [3-amilásica (relata

da em arroz) e outras enzimas, tais como celulase, pe

roxidase, descarboxilase do ácido glutâmico; aumento

na síntese de ácido abscísico; e diminuição na produ~

ção de etileno, que parece ser um indicador bastante

precoce da deterioração de embriões em Araucaria.

Dormência
°conceito clássico de dormência, mencionado

anteriormente (item Germinação), sugere a presen~

ça de algum tipo de bloqueio interno à germinação,

ao contrário da quiescência, que é provocada pela
ausência ou insuficiência de um ou mais fatores ex~

temos, necessários à germinação. Esse bloqueio pode

ser causado por uma alteração - induzida por fatores

ambientais e/ou matemos - das condições exigidas

para que a germinação ocorra. A dormência seria,

portanto, expressa pela faixa de sensibilidade da se

mente a determinados fatores ou conjunto de fatores

ambientais. Estudos da dependência térmica da ger

minação, por exemplo, têm mostrado que sementes

com elevada dormência germinam numa faixa térmi

ca mais estreita do que o fazem sementes com baixa

dormência ou não~dormentes. Esse modelo permite

uma separação conceitual entre os processos de que~

bra de dormência e estimulação da germinação.

A dormência é geralmente classificada como: (a)

primária ou inata, quando já se encontra instalada na

semente ao final da maturação, ainda na planta~mãe;

e (b) secundária ou induzida, quando ocorre em se

mentes maduras, instalando~se após o desligamento

da semente da planta~mãe. A dormência secundária

em geral surge quando a semente encontra uma situ~

ação de estresse ambiental, como, por exemplo, bai~

xos níveis de oxigênio, temperaturas extremas, bai~

xos potenciais hídricos, teores elevados de COz ou luz
rica em vermelho extremo. Assim, uma semente qui~

•



escente pode se tomar dormente, e vice-versa, depen

dendo, respectivamente, de fatores ambientais de

indução e "quebra" de dormência (Fig. 17.8).

Quanto aos tipos, a dormência pode ser classifica

da como: (a) embrionária ou endógena, quando os fa

tores de restrição da germinação estão associados ao

próprio embrião, podendo envolver o desenvolvi

mento incompleto deste (dormência morfológica) ou

a presença de inibidores, como o ABA e a cumarina

(dormência fisiológica); e (b) extra-embrionária ou

exógena, quando associada aos tecidos adjacentes ao

embrião ou à semente (endosperma, tegumento,

endocarpo, pericarpo, brácteas etc.), envolvendo di

versos mecanismos, tais como impermeabilidade (dor

mência física), inibidores (dormência química) ou

restrição mecânica (dormência mecânica) (Tabela

17.4 ). Na dormência extra-embrionária, a escarifica

ção (rompimento ou enfraquecimento dos tegumen

tos por ação física ou química) ou o isolamento do

embrião quebram a dormência, ao passo que, na dor

mência endógena, o embrião conserva-se dormente

mesmo quando isolado.

Na maioria das vezes, os mecanismos de dormên

cia operam em conjunto. Em alguns casos, como to

mate e alface, além da restrição mecânica imposta

pelos tecidos adjacentes ao embrião, a germinação

envolve a capacidade metabólica do próprio embrião

em romper essa resistência.
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A dormência relacionada à luz é muitas vezes tra

tada como um tipo particular, já que a não-germina

ção resulta inicialmente de uma condição ambiental

inadequada ao crescimento do embrião, e não de al

guma restrição localizada na própria semente ou fru

to. Entretanto, como a luz, através do fitocromo, pode

causar alterações no metabolismo germinativo, esse

fator produz uma dormência que pode ser enquadra

da como do tipo fisiológico.

Em espécies tropicais pioneiras, a dormência é, na

maioria dos casos, causada pela luz (baixas razões V/

VE), como ocorre em Cecropia glaziovii, PiPerarietinum

e Miconia cinnamomifolia, ou pelos envoltórios, como

em muitas sementes de tegumento rígido, impermeá

vel à água (SchiZolobium parahyba, Erithrina speciosa,

Mimosa scabrella, Senna multijuga etc.). Entretanto, são

registrados vários outros casos de dormência relacio

nados à: imaturidade morfológica do embrião (como

Virola surinamensis, Ilex paraguariensis e Anona

crassifiora); presença de inibidores químicos (especial

mente compostos fenólicos) no pericarpo, na testa ou

no próprio embrião, como, por exemplo, em Chorisia

speciosa, Copaifera langsdorffii,Myroxylum peruiferufum

e Amburana cearensis; e resistência mecânica causada

pelo endocarpo, como Rapanea ferruginea. Em muitos

desses casos, a quebra da dormência é feita principal

mente por imersão da semente em água, estratifica

ção, altemâncias de temperatura e despolpamento.

PLANTA-MÃE MEIO AMBIENTE

DESENVOLVIMENTO

rb donnénci. prim"i.

-'-Jlo- semente dormente

Iausência de donnência -

4 semente quiescente--e. germinaçãoIt
dormência secundária

Fig. 17.8 Transição entre diferentes estados de dormência e quiescência em sementes. (Modificado de Hilhorst e Karssen,
1992.)
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Com relação à dormência embrionária, observa~se

que, praticamente, todos os eventos celulares e meta~

bólicos que ocorrem antes do início do crescimento da
radícula são comuns em sementes dormentes e não~

dormentes, ou seja, uma semente dormente pratica~

mente completa todas as etapas para a germinação,

mas, por algum motivo, o crescimento da radícula não

ocorre. Um problema central em relação a essa moda

lidade de dormência é identificar onde o bloqueio ocor~

re. Este, provavelmente, envolve a inibição, mediada

por hormônios (como o ácido abscísico) de alguma

reação~chave do processo de germinação. Até o mo

mento, nenhum aspecto particular do metabolismo

percepção e transdução
do sinal ambiental

pôde ser destacado como responsável pela incapacidade

de crescer do embrião dormente, e muitas pesquisas

vêm sendo feitas visando a identificação de "genes de

dormência", cuja expressão estaria diretamente rela~

cionada à indução e/ou quebra da dormência.

Assim como a indução, a quebra da dormência

envolve a percepção e transdução de sinais do meio

ambiente, desencadeando alterações no metabolismo

da semente que, por sua vez, transformarão a semen~

te dormente emquiescente. A Fig. 17.9 apresenta um

modelo bastante simplificado dos processos e fatores

envolvidos na quebra de dormência e germinação.

Pesquisas recentes têm enfocado a dormência e a ger-

repressão do
metabolismo

conservador da
dormência

(modulado por ABA?)

ativação do metabolismo

germinativo

indução do
metabolismo para

quebra da
dormência

(modulado por AG?)

Fig. 17.9 Principais eventos associados à quebra
da dormência de sementes. (Modificado de
Bewley, 1997.)
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Classificação dos principais tipos de dormência em sementes

Tipos de Dormência

Embrionária (endógena)
Morfológica

Fisiológica

Extra-embrionária (exógena)
Física

Química

Mecânica

Causa

Imaturidade do embrião

Inibição ou exigência metabólica específica

Impermeabilidade do tegumento e/ou envoltórios
da semente

Presença de inibidores no tegumento e/ou
envoltórios da semente

Restrição pela presença de endocarpo, mesocarpo,
endosperma e/ou tegumento rígido

Exemplos

Virola surinamensis, Anona crassifiora,

Pinus syl.vestris

Acer spp., Pyrus malus, Fagus sylvatica

Delonix regia, Leucaena leucocephala,

Prosopis julifiora

Emex spinosa, Bidens pilosa, Prunus

persica, Rapanea guianensis

Syringa reflexa, Xanthium strumarium;

Lactuca sativa (certas variedades),

Rapanea ferruginea

minação como resultantes da interação entre o po
tencial de crescimento do embrião e as restrições

impostas pelos tecidos que o envolvem. Em Arabidop

sis thaliana, por exemplo, a remoção do tegumento
permitiu a germinação, tanto de mutantes com ele
vado grau de dormência como deficientes em gibere

linas, indicando a importância da testa na restrição
da emergência da radícula.
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CAPÍTULO 18

Rira de Cássia Leone Figueiredo~Ribeiro, Edison Paulo Chu e Vilma Palazetti de Almeida

INTRODUÇÃO

Numerosas espécies vegetais apresentam alguns de

seus órgãos desempenhando mais de uma função em
determinadas fases de seu ciclo de vida. É o caso de

raízes, caules ou folhas que, em dado momento do

ciclo de desenvolvimento das plantas, reduzem seu

crescimento em extensão e passam a acumular subs~

tâncias de reserva, geralmente de natureza glicídica,

ocorrendo uma hipertrofia radial do órgão. Depen~

dendo de sua origem, o órgão de reserva pode rece~

ber designações diversas, como tubérculo, cormo,

pseudobulbo, rizóforo e rizoma, quando originado do

caule, ou então bulbo e raiz tuberosa, quando forma~

do a partir de uma estrutura de natureza foliar ou ra~

dicular, respectivamente.

O tubérculo de batata inglesa (Solanum tuberosum)

é um exemplo de caule modificado, com nós, entre~

nós e com um eixo muito curto e espessado, no qual

ocorre acúmulo de amido em plastídeos especiais, os

amiloplastos. Em tulipa (Tulipa sp.), o bulbo consis~

te em uma base não muito desenvolvida e maciça,

denominada prato, que apresenta um botão vegeta

tivo e catáfilos que armazenam substâncias nutritivas

e protegem a gema e as raízes desenvolvidas na parte

inferior dessa estrutura. Em outras espécies, como

Begonia evasiana, Sinningia allagophylla e Solanum tu~

berosum, as gemas axilares presentes em estacas com

folhas também podem tuberizar se forem enterradas,

reproduzindo as plantas de origem .

A indução de tuberização, a iniciação e o desen

volvimento de órgãos espessados, seguidos de dor

mência e brotação, são etapas do ciclo de vida típico

das plantas que possuem órgãos tuberosos.

Plantas que possuem órgãos de reserva são geral

mente herbáceas e perenes, e sua parte aérea senesce

ao final do período anual de crescimento, permane

cendo apenas o órgão subterrâneo espessado. Após um

período de dormência variável, esses órgãos podem

rebrotar através do desenvolvimento de suas gemas e

utilização das reservas acumuladas, assegurando um

novo período de desenvolvimento. Assim, os órgãos

espessados são importantes na propagação vegetati

va, pois protegem as gemas das condições desfavorá~

veis às quais a parte aérea está mais sujeita. Fatores

ambientais e endógenos controlam esse processo.

O processo de formação de órgãos de reserva não
foi totalmente elucidado até o momento; sabe-se,

entretanto, que ocorrem modificações morfológicas

e bioquímicas drásticas nas plantas, capazes de inici~

ar a formação dessas estruturas. Pela importância eco
nômica, S. tuberosum tem sido utilizada como mate

rial clássico para o estudo do processo de tuberização.

Podem ser reconhecidas três etapas no desenvolvi

mento desses tubérculos: (a) a indução da tuberiza~

ção, sem modificações morfológicas; (b) a iniciação

da tuberização, marcada pela parada do alongamen
to do estolão e intumescimento radial da região

subapical deste, devido ao alongamento celular e di~
visões celulares; e (c) o crescimento do tubérculo, ca~

•



410 Tuberização

racterízado pelo acúmulo de substâncias de reserva,

incluindo a patatina, uma glicoproteína que tem sido

utilizada como indicador bioquímico de tuberízação

nessa espécie. No bulbo da cebola (Allium cepa), ape~

sar de ser de origem diferente, ocorrem as mesmas

etapas na formação do órgão de reserva. Neste capí~
tulo será utilizado indiscriminadamente o termo tu~

berização para designar a formação dos diferentes ti

pos de órgãos subterrâneos de reserva.

CONTROLE DA INICIAÇÃO DA
TUBERIZAÇÃO

o processo de tuberização é influenciado por fa~

tores ambientais e endógenos, podendo ser favoreci~

do por noites longas (fotoperíodos curtos), tempera~

Indução de tuberização
em Solanum tuberosum

turas baixas e níveis baixos de nitrogênio, entre ou

tros (Fig. 18.1).

Fatores ambientais

Semelhante a outros processos de organogênese,

a formação de tubérculos e de outros órgãos de reser

va pode ser controlada por fatores ambientais, como

fotoperíodo, luz e temperatura. Garner e AUard

(1923) foram os primeiros a observar que o fotoperío~

do controla a formação de tubérculos em batata.

Nessa espécie, noites longas favorecem a indução da

tuberização; portanto, nesse processo, a batata é con

siderada uma planta de dias curtos. Quando em con

dições de fotoperíodo longo, ocorre um atraso na tu~

berização, havendo maior crescimento das porções

Fig. 18.1 Fatores ambientais e supostas moléculas sinalizadoras que afetam a indução de tuberização de batata (Solanum
tuberosum) .

LUZ
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aéreas e dos estolões dessa espécie, que ficam mais
numerosos e ramificados.

Experimentos com fotoperíodo e enxertia intra

específica em S. tuberosum sugeriram que a indução

da tuberização estaria relacionada a um estímulo pro

duzido pelas folhas. Quando folhas de uma planta

doadora exposta a fotoperíodo curto eram enxertadas

em uma planta receptora, mantida em fotoperíodo

longo, que é uma condição não-indutiva, ocorria tu

berização. No processo de tuberização de batata, foi

observado que: (a) um grupo de folhas já expandidas

pode ser a fonte de indução para um grupo de estolões;

e (b) estolões apresentam idades diversas e diferen

tes níveis de sensibilidade aos hormônios, ocorrendo

síntese de giberelinas em diferentes períodos, os quais

são traduzidos como diferentes tempos de indução de

tuberização.

O estímulo da tuberização ocorre também em

enxertias interespecíficas. Plantas de tabaco (Nicoti

ana tabacum), cuja floração é controlada pelo fotope

ríodo, foram utilizadas para comprovar o efeito do

fotoperíodo na tuberização de enxertos de batata (So

lanum tuberosum). Se a planta de tabaco, que reque

ria dias curtos para florescer, era exposta a fotoperío

do curto e suas folhas eram enxertadas em batata,

mantida em condições não-indutoras de tuberização,

seria possível induzir o processo de tuberização nos

enxertos de batata. Outra variedade de tabaco que

requeria fotoperíodos longos para florescer (Nicoti

ana sylvestris), induziria a tuberização em enxertos

de batata se as folhas de tabaco fossem expostas a

fotoperíodos longos. Como resultado, enxertos de ta

baco em condições indutoras de floração foram fa

voráveis à indução de tuberização em batata, clara
mente indicando haver um mesmo estímulo

translocável para ambos os processos, o qual não é

espécie-específico.

O controle fotoperiódico da formação de órgãos de

reserva engloba todos os aspectos do fotoperiodismo.

A folha é o sítio receptivo; um ou mais estímulos pro

duzidos pelas folhas são translocados para as regiões

de resposta; o comprimento da noite determina a res

posta e o fitocromo é o pigmento fotorreceptor. A
fotorreversibilidade vermelho-vermelho extremo

também foi comprovada em S. tuberosum, uma vez
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que a interrupção do período escuro por 5 minutos

de luz vermelha reduz a tuberização, enquanto a luz
vermelho extremo reverte o efeito da luz vermelha.

Com o uso crescente de técnicas de DNA recombi

nante e produção de plantas transgênicas, foi possí

vel demonstrar, em S. tuberosum spp. andigena, que
níveis reduzidos de fitocromo B ou sua ausência in

duzem a tuberização de batata, tanto em dias curtos

como em dias longos, enquanto, em plantas selvagens,
somente dias curtos com 8 horas de luz e 16 horas de

escuro promovem o processo. Esses dados sugerem

que, nas plantas selvagens, o fitocromo B encontra

se em concentração baixa somente em dias curtos.

Além da batata, Begonia, algumas espécies de Dahlia,

Helianthus tuberosus, Phaseolus multiflorus, Phaseolus

coccinius, Gladiolus sp. e Oxalis sp. são plantas que têm

a formação de tubérculos estimulada por dias curtos.

Entretanto, existem espécies do gênero Allium, como

cebola, cebolinha e alho, que tuberizam em fotoperí

odos longos. Embora a natureza precisa do sinal ain

da não seja conhecida, há fortes evidências de que o

fitocromo B esteja envolvido na produção de um ini

bidor de tuberização transmissível através de enxertia.
O fitocromo A foi recentemente descrito como sen

do o fator controlado r do ritmo circadiano, impedin

do a formação de tubérculos de batatas transgênicas

em condições não-indutoras. Assim, a ação conjun

ta dos fitocromos A e B está envolvida na repressão

da indução de tuberização.

A temperatura também influencia os níveis de

indução de tuberização. Solanum tuberosum e

Helianthus tuberosus são espécies que necessitam de

temperaturas baixas para tuberizar. Em batata, a tem

peratura ótima de tuberização é cerca de 17°C, e tem

peraturas superiores a 30°C são inibitórias desse pro

cesso. Mesmo em espécies tropicais, como Pachyrryzus

tuberosus, que tuberizam em fotoperíodos curtos (abai

xo de 16 horas), regimes alternados de altas tempe

raturas em fotoperíodo indutivo (30°Cj25°C) inibem

a formação de raízes tuberosas. Entretanto, tempera

turas elevadas são favoráveis à tuberização de algu

mas espécies que formam seus órgãos tuberosos em

dias longos, como cebola, alho e cebolinha.

O efeito do fotoperíodo e da temperatura na indu

ção da tuberização depende da irradiância sob a qual
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a planta está crescendo. Respostas inibitórias em S.

tuberosum estimuladas por fotoperíodos longos e tem

peraturas altas são exacerbadas sob níveis baixos de
irradiância.

Um terceiro fator ambiental que afeta a indução

da tuberização é a quantidade de nitrogênio disponí

vel para a planta. Se, por um lado, níveis altos de

nitrogênio presentes no solo reduzem a tuberização,

temperaturas baixas podem inibir a absorção de ni

trogênio, promovendo a tuberização. Em solução

hidropônica, mesmo sob fotoperíodo curto, a tuberi

zação de S. tuberosum pode ser evitada pelo suprimen

to contínuo de amônia, ou promovida se o suprimento

de nitrogênio for interrompido (ver Capo 6, Trans

porte no Floema).

Alguns tubérculos são indiferentes quanto ao fo

toperíodo, tais como os de yacón (Polymnia sonchifo

lia), em que há o desenvolvimento da parte aérea por

6 - 7 meses, floração e intensificação do cresc.imento

da raiz tuberosa com acúmulo de frutanos, seguindo

se a senescência da parte aérea após 10 - 12 meses do

ciclo anual (Vilhena, 1997; ltaya et aI., 2002).

Fatores endógenos

Muitas das informações obtidas estudando-se a

relação entre os fatores ambientais e a tuberização

sugerem haver um controle hormonal desse proces
so. Experimentos com estacas de batata indicaram

que, provavelmente, um hormônio produzido pelas

folhas e translocado pela estaca induziria modifica

ções morfológicas e fisiológicas que resultariam em

uma planta tuberizada.

Dentre os hormônios vegetais, giberelinas (AO)

têm sido indicadas como controladoras da tuberização

uma vez que condições ambientais que promovem esse

processo causam decréscimo da atividade giberelínica

em caules (ver Capo 10, Oiberelinas). Altas tempera

turas estimulam a produção de giberelinas em gemas

caulinares mais do que em folhas, o que poderia estar

relacionado à inibição de tuberização causada por tem

peraturas altas. A retirada das gemas diminui o efeito

inibitório da temperatura alta na tuberização.

Baixa irradiância tende a inibir a tuberização e

aumentar a atividade giberelínica em folhas, mesmo

quando estas são expostas a fotoperíodos curtos. Além

de inibirem a tuberização de batata, fotoperíodos lon

gos, temperaturas altas e irradiância baixa produzem

efeitos sobre a morfologia do caule, os quais coinci

dem com os efeitos conhecidos das giberelinas. Quan

do vistas em conjunto, características relacionadas

com a senescência, tais como folhas mais largas e fi

nas, botões florais abortados, supressão de crescimento

do caule, inibição do crescimento de ramos axilares,

diminuição dos níveis de clorofila e antocianinas,

sugerem que a redução dos níveis de giberelinas pode

ser a causa das respostas adaptativas do crescimento

de tubérculos em plantas de batata. Aplicações de AO

são efetivas na inibição da tuberização, mimetizando

os efeitos de condições ambientais não-indutivas. Os

níveis de patatina, indicador bioquímico da tuberi

zação, diminuem em estacas tratadas com A03, e tra
tamentos com cloreto de 2-cloroetila trimetilamônia

(CCC), que bloqueia a síntese de AO, estimulam a

formação de tubérculos. Essas informações levam à

conclusão de que giberelinas devam ser consideradas

inibidores da tuberização. Sendo assim, quais seriam

os hormônios antagônicos de AO? O ácido abscísico

(AAB) tem desempenhado esse papel em outros pro

cessos, porém o balanço AABjAO em condições

indutoras não fornece evidências de que essa hipóte

se seja verdadeira para a tuberização. Entre cultiva

res diplóides de batata foi encontrado um mutante

incapaz de controlar a transpiração devido à defici
ência em AAB. Dentre outras características, essas

populações apresentavam tuberização em dias longos.
O cultivo in vitro de diferentes cultivares e linha

gens transgênicas de S. tuberosum indicou que áci

do indol-3-acético (AIA) e cinetina agem de forma

diferenciada, o primeiro aumentando o tamanho dos

tubérculos e o segundo afetando seu número. O grau

de intensidade de resposta a esses fitormônios é de

pendente dos níveis de sacarose do meio de cultura

e do genótipo do cultivar em estudo. A necessidade

de hormônios vegetais de crescimento para promo

ver a tuberização in vitro em Ullucus tuberosus tam

bém foi demonstrada recentemente. Contudo, em

Dioscorea delicata cultivada in vitro, o metabolismo

de carboidratos foi significativamente afetado pelos
níveis de citocininas e de sacarose do meio, sem



ocorrer o processo de tuberização (Chu & Figueire,

do,Ribeiro,2002).

As citocininas estariam envolvidas na indução de
tubérculos através de estímulo das divisões celulares,

que constituem uma das primeiras alterações morto,

lógicas do processo de tuberização. Contudo, a para'

da de divisões celulares no meristema apical e poste,

riar alongamento, divisão e deposição de amido nas

células do meristema subapical do estolão não têm
sido relacionados ao efeito desse hormônio. Oesfavo,

recem essa hipótese observações de que os níveis de

citocininas aumentam no ápice do estolão durante a

tuberização, porém esse aumento é pequeno e decli,

na após 4 dias de condições indu taras (ver Capo 9,
Citocininas) .

Alguns compostos fenólicos podem atuar como

sinalizadores da tuberização, destacando,se o

glicosídeo de ácido tuberônico (OA T) e o ácido jas,

mônico (A)) e seus derivados. O ácido jasmônico, por

exemplo, promove a tuberização de batata quando o

processo é inibido por AOs in vitro ou por condições

fotoperiódicas inibitórias. Ácido octadecanóico e

derivados do ácido a,linoléico, entre eles o metiljas,

monato e o ácido jasmônico, estão envolvidos no

transporte de informações provenientes das folhas

para os órgãos,alvo, atuando nos mecanismos de de,

fesa contra herbívoros e patógenos, além de afetar a

tuberização de S. tuberosum através do estímulo à

expansão radial, à formação de tecido de sustentação

periférico e à inibição do alongamento.
Outra classe de substâncias relacionadas com o

desenvolvimento de tubérculos de batata são as poli,

aminas, que aumentam o número de tubérculos e re,

duzem seu tamanho, afetando a distribuição dos car,
boidratos neles armazenados.

Como um grande número de genes estão envolvi,

dos no controle da tuberização, é provável que as

condições indutoras do processo desencadeiem simul,

taneamente mudanças nas concentrações de vários

compostos par síntese e degradação destes, e o balan,

ço entre essas substâncias é que controlaria a tuberi,

zação. Além dos hormônios, outros fatores poderiam

fazer parte desse balanço, como os níveis de carboi,

dratos ou a taxa carbono/nitrogênio. Conclusões de,

finitivas só poderão ser obtidas quando métodos ana,
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líticos mais sofisticados e sensíveis puderem avaliar

as proteínas associadas aos genes que controlam o

processo de tuberização, estabelecendo se o hipotéti

co estimulador da tuberização corresponde a um úni,

co composto ou a uma série de compostos operando

conjuntamente.

METABOLISMO DOS
CARBOIDRATOS DE RESERVA

Além das diferenças observadas no padrão de divi,

são celular, resultando em modificações mortológicas

no estolão de S. tuberosum, outras alterações mensu,

ráveis podem ser detectadas após a indução do proces

so de tuberização, como aumento da captação de gás

carbônico pelas folhas, aumento no transporte de car,

boidratos para os tubérculos em formação, decréscimo

no teor de açúcares redutores e aumento de sacarose e

biossíntese de amido. Esses processos independentes

culminam com a formação do órgão de reserva.

A mobilização de carboidratos, durante o proces,

so de tuberização, difere entre as plantas. Em batata,

imediatamente após a indução de tuberização, o

estolão cessa o crescimento em extensão e os produ,

tos fotossintetizados são preferencialmente transloca,

dos para a região subapical, onde se inicia o desen,

volvimento do tubérculo. Em Pachyrhizus erosus, es,

pécie nativa do México da família Papilionoideae, o

mesmo padrão é observado, como o acúmulo de car,

boidratos no tubérculo após uma fase de desenvolvi,

mento ativo. Em mandioca (Manihot esculenta), so,

mente após o pleno desenvolvimento da parte aérea

tem início a formação das raízes tuberosas, através do
crescimento lateral e vertical de raízes adventícias.

Com a formação do órgão de reserva, seguem,se a

perda de folhas, senescência do caule e dormência,

permitindo a sobrevivência das plantas em condições

desfavoráveis, como falta de água ou temperaturas
extremas. Em Vernonia herbacea, uma Asteraceae

nativa do cerrado, há o desenvolvimento concomi,

tante da parte aérea e dos rizóforos, estruturas espes

sadas de natureza caulinar, com fototropismo negati,

vo (Carvalho & Figueiredo,Ribeiro, 2001).

Com o processo de indução desencadeado, é níti,
do o acúmulo de carboidratos, tanto na forma de
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amido como de açúcares solúveis fotossintetizados ou

redistribuídos de órgãos de armazenamento temporá

rio como folhas e caules. Após um período indutivo

de 4-5 dias curtos, foi observado, em batata, que a

biossíntese de amido e de patatina, proteína de reser

va, medida por cDNA (ácido desoxirribonucléico

complementar) era aumentada cerca de 24 horas

antes da observação visível de intumescimento do

estolão. Durante muito tempo, a formação de amido

foi considerada um dos parâmetros necessários ao
desenvolvimento dos tubérculos. Contudo, baseado

em estudos com plantas transgênicas, ficou claro que

a formação de amido não é necessária para esse pro

cesso. Assim, a redução da enzima pirofosforilase de

adenosina-difosfato-glicose (pirofosforilase ADP-gli

cose) por repressão anti-senso diminuiu significativa

mente o nível de amido em tubérculos de batata,

enquanto a formação dessas estruturas não foi afeta

da, havendo apenas um aumento no número e uma

redução no tamanho delas.

A sacarose formada pela fotossíntese é armazena

da nos cloroplastos na forma de amido transitório, o

qual é depois degradado para nova síntese de sacarose.

Esta é então translocada pelo floema para o interior

das células dos órgãos de reserva (tubérculos ou bul
bos), acumulando-se nos vacúolos. Fatores ambien

tais e hormonais alteram a translocação de sacarose,

que corresponde a 80-85 % do conteúdo orgânico do

floema. Assim, alta temperatura, limitação da luz,

estresse hídrico e baixa concentração de sais mine

rais reduzem o crescimento dos órgãos de reserva atra

vés de alterações na translocação da sacarose.
O interesse acadêmico no esclarecimento com

pleto do metabolismo da sacarose nos últimos anos

é indiscutível. A Fig. 18.2 esquematiza as principais

vias metabólicas envolvendo a sacarose e os polis

sacarídeos de reserva mais estudados, amido e
frutanos.

A sacarose é degradada por invertases ou sintetase

de sacarose (reversão da síntese) no vacúolo ou no

citoplasma; a glicose e a frutose liberadas são

fosforiladas por suas respectivas cinases, penetran

do no amiloplasto e iniciando a formação dos grâ
nulos de amido. A síntese de amido é similar nos clo

roplastos e amiloplastos, envolvendo a presença de

vários precursores e das enzimas pirofosforilase ADP

glicose, que é uma enzima-chave na síntese do ami

do, a sintetase de amido, que promove o alongamen

to das cadeias do a-l,4-glucano e as enzimas

ramificantes, responsáveis pela microestrutura do

grânulo de amido.

Acredita-se que os níveis de sacarose atuem como

sinais de dreno para mobilização das reservas arma

zenadas nas células parenquimáticas dos tubérculos

de batata, de acordo com a demanda. Para testar essa

hipótese, foram produzidas plantas transgênicas de

batata, com níveis alterados de sacarose. Para inibir

o transporte de sacarose pelo floema, foi expressa, nas

células floemáticas das plantas transgênicas, uma
invertase citossólica de levedura. Os tubérculos des

sas plantas foram colhidos e analisados quanto ao

conteúdo de carboidratos e a taxa respiratória, sendo

observada uma diminuição dramática nos níveis de
sacarose devido à atividade da invertase. Em conse

qüência, houve uma diminuição no crescimento dos

brotos e um estímulo para a degradação do amido

armazenado. Uma vez que a hidrólise da sacarose leva
ao metabolismo acelerado de hexoses, a análise das

plantas transgênicas não permitiu distinguir se os efei
tos observados eram devidos aos níveis de sacarose ou

das hexoses dela derivadas. Assim, para evitar o en

volvimento do metabolismo de hexoses no processo,

a redução no conteúdo de sacarose foi estimulada

através da expressão de uma isomerase apoplástica de

sacarose, obtida da bactéria Erwinia rhapontici (Bornke

et aI., 2002). Essa enzima catalisa a conversão rever

sível de sacarose para o carboidrato palatinose, que

não é metabolizado pelas células vegetais. Como con

seqüência da atividade da isomerase de sacarose in

serida nas plantas transgênicas, quase toda a sacarose

foi convertida a palatinose. Assim, contrastando com

as plantas que estavam expressando a invertase, na

quelas com a isomerase de sacarose o metabolismo das
hexoses não foi estimulado, sendo acelerada a hidró

lise de amido. Esses resultados sugerem fortemente

que os níveis de sacarose são responsáveis pela regu

lação dos processos metabólicos que ocorrem duran

te a transição dos tubérculos de órgão-dreno (fase de

tuberização) para órgão-fonte (quebra de dormência

e brotação de ramos aéreos) .

•
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Fig. 18.2 Esquema geral de produção, distribuição e armazenamento de carboidratos em plantas herbáceas perenes com
órgãos de reserva. (Adaptado de Avigad & Dey, 1997; Dennis & Blakeley, 2000.)

A sacarose também é o carboidrato iniciador da

biossíntese dos frutanos, polímeros de frutose acumu

lados em quantidades apreciáveis nos vacúolos de

plantas consideradas evoluídas, como espécies de

Poales e Asterales. É provável que esses polímeros

estejam envolvidos na crioproteção e na regulação da

pressão osmótica em plantas sob estiagem, além de

atuarem como reserva de carboidratos (Carvalho &
Figueiredo-Ribeiro, 2001). O frutano mais simples é

um trissacarídeo, tendo sido isolados três isômeros que

compõem as séries homólogas de frutanos: (a) inulina,

que tem 1-cestose como base e ligações [3-2,1 F, com

grau de polimerização (GP) máximo de 35 e peso

molecular aproximado de 5 kDa, encontrada princi-

•
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palmente em Asteraceae; no cerrado brasileiro, mais

de 60% dos representantes desse grupo vegetal acu

mulam esses polímeros nos órgãos subterrâneos de

reserva, nos quais atingem quantidades superiores a

70% do peso seco; (b) levano ou fleano, com o pre

cursor 6-cestose, ligações 13-2,6F, GP máximo de 250

e peso molecular entre 5 e 50 kDa, encontrados prin

cipalmente em Poaceae; Gomphrena macrocephala,

uma Amaranthaceae do cerrado, inusitadamente

acumula fleano em sua raiz tuberosa, constituindo

cerca de 50% do seu peso seco (Vieira & Figueiredo

Ribeiro, 1993); e (c) série da neocestose com ligações

13-2,6 G e GP entre 8 e 10, comum em Liliaceae. A

primeira etapa da síntese dos frutanos envolve a

sacarose:sacarose frutosil-transferase (SST), que ca
talisa irreversivelmente a transferência da frutosila da

sacarose doadora à sacarose aceptora, originando o

trissacarídeo 1-cestose, que, por sua vez, é o aceptor

de outras unidades de frutosila, através de reação

catalisada pela frutano:frutano frutosil-transferase

(FFT), permitindo o aumento ou redução da cadeia

do polímero sem gastos de energia (Carvalho & Fi

gueiredo- Ribeiro, 2001).

Além dos carboidratos já mencionados e de outros

polissacarídeos solúveis, como os glucomananos, ou

tros compostos são acumulados nos órgãos de reser

va. Destacam-se as proteínas de reserva armazenadas

em corpos protéicos (patatina e esporamina, respec

tivamente em batata e batata-doce), os glicosídeos

cianogênicos em mandioca, as saponinas esteroidais

(precursores de hormônios sexuais e adrenocorticais)

em espécies de Dioscorea, os glicosídeos fenólicos e

flavonóides como antocianidinas (responsáveis pela

coloração rósea e vermelha dos tubérculos) e co-pig

mentos, as saponinas triterpênicas de ginseng (Panax

ginseng - Araliaceae), os alcalóides tropanos (hiosci

anina e escopolamina), em Mandragora officinalis

(Solanaceae), e as naftoquinonas (antibiótico e coran

tes) em Lithospermum erythrorhizon (Boraginaceae).

IMPORTÂNCIA ECONÔMICA DOS
ÓRGÃOS TUBEROSOS

Como já foi enfatizado nos itens anteriores, além

de ocupar posição central no metabolismo e no

controle do desenvolvimento das plantas, a sacaro

se apresenta destacada importância econômica na

agricultura, pois é um dos principais alimentos da

maioria dos organismos vivos. O interesse prático

pelos estudos do metabolismo de sacarose e dos car
boidratos de reserva dela derivados vem sendo am

pliado de forma crescente na última década, devido

à possibilidade de criação de plantas transgênicas

mais eficientes na produção de sacarose e na sua con
versão em biomassa.

A região andina é reconhecida como um dos mais

importantes centros mundiais de origem das espéci

es cultivadas, e cerca de 25 culturas tuberosas foram

domesticadas nessa região, incluindo a batata. Um

aspecto curioso é que essa grande diversidade de cul

turas evoluiu em uma das regiões menos apropriadas

para a agricultura, através de adaptações a condições
ambientais extremas.

As raízes e tubérculos de espécies andinas eram

predominantes na dieta durante o Império Inca, o

que não surpreende, pois os órgãos subterrâneos

constituem uma eficiente estratégia de sobrevivên

cia em ambientes inóspitos. Além disso, raízes e

tubérculos também produzem o mais elevado ren

dimento em calorias por área cultivada. As espé

cies andinas mais importantes na alimentação,
além da batata, são uluco (Ullucus tuberosum 

Baseallaceae), produtora de vitamina C e saponi

nas; Arracia xanthorrhiza (Umbelliferae), oca

(O xalis tuberosa - Oxalidaceae), manchua (T rapa

eolum tuberosum - T ropaeolaceae) e yacón (Polym

nia sonchifolia - Asteraceae), produtora de inulina,

sendo consumida como fruta, especialmente por
diabéticos.

Órgãos subterrâneos de algumas espécies tuberosas

nativas ou cultivadas no Brasil e potencialmente úteis

podem ser observados na Fig. 18.3, e as estruturas

químicas dos principais compostos nelas encontrados

estão representadas na Fig. 18.4.

Utilizados pelo homem desde tempos imemoriais,

os órgãos tuberosos ocupam lugar de destaque na pro

dução agrícola mundial, como pode ser constatado na

Tabela 18.1. Isso ocorre especialmente nas regiões

tropicais, onde a agricultura ainda tende a ser basea

da em culturas que se propagam vegetativamente .

•
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Fig. 18.3 Plantas tuberosas subutilizadas e com alto potencial alimentício e industrial: (a) parte aérea de taioba, Xanthosoma

sagittifolium, e (b) seus órgãos subterrâneos de reservaj (c) parte aérea de yacón, Polymnia sonchifolia e (d) suas raízes

tuberosasj (e) caule volúvel de Dioscorea (cará)j (f) bulbilhos aéreos de Dioscorea bulbifera e (g) tubérculo de Dioscorea

olfersianaj (h) planta de ariá, Calatheia allouia, e raízes tuberosasj (i) planta de Vemonia herbacea e rizóforosj e (j) planta

de Viguiera discolor com xilopódio (xi) e raiz tuberosa (rt) .
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Além das espécies produtoras de amido apresen

tadas na Tabela 18.1, outras espécies ricas em carboi
dratos solúveis, como a cenoura (Daucus carota) e a

beterraba (Beta vulgaris), também são consumidas

mundialmente e exemp lificam como a domesticação

pode afetar as propriedades nutricionais das raízes.

Curiosamente, as variedades modernas de cenoura

foram selecionadas pelo alto conteúdo de beta

carotenos, a partir de variedades de cor branca ou

púrpura, com altos níveis de antocianinas. Igualmen

te, a beterraba açucare ira foi selecionada para altas

concentrações de sacarose (20% da massa seca), a

partir de variedades que continham menos de 2%

desse açúcar em suas raízes tuberosas.

Entre as espécies que contêm frutanos, Helianthus

tuberosus e Cichorium intybus (Asteraceae) são cul

tivadas para a produção comercial de inulina e, tam

bém, para o consumo como legumes. Sua produção,

no entanto, é inferior à da beterraba açucare ira. A

tecnologia agrícola utilizada na cultura das duas es

pécies produtoras de inulina é a mesma já aperfei

çoada para batata e beterraba, o que facilitou sua

produção e comercialização. Entretanto, após a co

lheita dos tubérculos, a inulina é rapidamente me-

Produção mundial e brasileira de raÍzes e tubérculos comparada às principais
culturas de importância econômica

Espécie! Nome Popular2 Produção (1.000 toneladas)3
---~-- ---~-'_._~---------~-----------

~~------~---~----------- ------------------
Brasil

Mundo
-------~------

--------------------.------.---------- .. -------------------

1990
1997200119701980199019972001

- --------------

__________________________ u __________ ~ _______ ._

Raízes e tubérculos4
Solanum tuberosum

batata2.2342.6702.787 298.692 241.386266.063302.348300.195

Beta vulgaris

beterraba doce - 224.252 267.856309.187268.310234.245
Ipomoea batatas

batata-doce637655485 136.900 138.389123.664121.795135.919
Manihot esculenta

mandioca24.32224.35424.08898.560 124.253152.353161.950178.868

Allium cepa

cebola86988198216.27321.63229.40739.32746.750
(desidr.) DioscOTeasp.

cará, inhame21521523517.42611.63621.14034.71138.614
Daucus carota

cenoura 7.85410.44513.58118.89519.632
Allium sativum

alho71641022.8554.2526.4268.85810.121
Colocasia esculenta

taro, taiova 5.0923.8234.4876.5918.977
Cynara scolymus

alcachofra 1.2761.2541.3231.2411.279

Zingiber officinalis
gengibre 114246465712835

Xanthosoma
taioba 129272154218245

sagittifolium ---~~._-----~-----~---------------Outros produtos vegetais de importância
Saccharum

cana-de-açúcar 262.074 332.612 339.136 608.616 735.923 1.053.371 1.251.526 1.254.856
officinarum Triticum sp.

trigo3.0942.4893.203 310.637 440.102592.273613.210582.692
Zeamays

milho21.34832.94841.411 265.911 395.144483.249584.954609.182
Oryza sativa

arroz7.4208.35110.207 316.367 396.818518.166577.118592.831

Glycine max
soja19.89826.39137.67543.69281.039108.449144.420176.639

Phaseolus vulgaris
feijão2.2342.8402.44512.54913.47417.03116.40916.772

Coffea sp.
café1.7801.4651.2293.8504.8296.0635.9397.045

Fonte: www.fao.or~/database (2002).

lEspécies ou gêneros de acordo com denominação da FAO.

2Nome popular (podem existir outras denominações locais).

lDados referentes à produção de exportação e consumo local.

4Produros alimentícios (amido e sacarose) .
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tabolizada, produzindo frutos e e frutanos de baixo

peso molecular, especialmente quando estes são ar

mazenados em temperaturas baixas. Assim, o pro

cessamento deve ser realizado de forma rápida se o

interesse é a produção de inulina de alto peso mole
cular. Por outro lado, se o interesse comercial con

siste na produção de concentrados de frutose de alta

pureza ou de fruto-oligossacarídeos, a labilidade dos
frutanos durante o armazenamento é uma caracte

rística vantajosa.

Muitos órgãos subterrâneos consumidos como ali

mento pelo homem também vêm sendo utilizados

para tratamento de várias doenças. É o caso de raí

zes tuberosas cujas propriedades são atribuídas às

formas humanas que possuem, como as de ginseng

(Panax ginseng) da China, de pfafias (Pfaffia

paniculata e P. jubata) e de paratudo (Gomphrena

macrocephala), da família Amaranthaceae, ampla
mente distribuídas nos cerrados brasileiros. Os efei

tos fisiológicos da utilização dessas espécies têm base

bioquímica definida, sendo devidos à presença de

saponinas triterpenoidais.
Substâncias com atividades similares, constituindo

a base para a semi-síntese de hormônios esteroidais vêm

sendo extraídas de tubérculos de várias espécies de cará

(famíliaDioscoreaceae), como aquelas de origem afri

cana e asiática, Dioscorea rotundata e D. alata. Entre as

espécies brasileiras, Dioscoreadelicatacontém essas subs
tâncias e também mostrou-se eficaz como antibiótico,

devido à presença de uma substância do grupo

fenantreno, denominada pendulina.

CONCLUSÕES E PERSPECTIVAS

As etapas iniciais do processo de tuberização não

estão completamente elucidadas, estando envolvidos
os fitocromos A e B das folhas maduras e a transloca

ção do estímulo aos órgãos-alvo, onde, através da ação

dos hormônios vegetais, os produtos da fotossíntese são

redirecionados para a formação de polissacarídeos.
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Fig. 18.4 Estrutura de compostos acumulados nos órgãos de reserva de plantas nativas e cultivadas: (a) sacarose e trissa
carídeos (b, c, d) originários das séries de polímeros de frutose, (e) pendulina - antirungico de Dioscorea delicata, (f, g)
alcalóides tropanos e (h) saponinas triterpênicas de Dioscorea delicata .
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Numerosos trabalhos na literatura descrevem a impor~

tância de giberelinas, citocininas, ácido jasmônico e

compostos relacionados e de ácido abscísico na indu~

ção de tuberização. Embora os dados sejam muitas ve~

zes contraditórios, uma observação clara é que os ní~

veis de giberelinas declinam durante o processo de

tuberização. Evidências de que o ácido abscísico desem~

penhe papel na indução de tuberização são menos con~

vincentes do que as das citocininas e dos derivados de

ácido jasmônico. Conforme foi destacado, o potenci~

aI alimentar das plantas tuberosas, notadamente de

regiões andinas, precisa ser mais bem explorado. Além

disso, de outros compostos secundários de interesse

econômico também armazenados nos órgãos tuberosos,

poucos são os efetivamente conhecidos e utilizados até

o momento. Esses compostos constituem a base da

defesa bioquímica das reservas energéticas das plantas

contra herbívoros e patógenos, através de mecanismos

não totalmente desvendados, considerando a sobrevi~

vência do indivíduo em ambientes competitivos e com

grande predação.

O conhecimento básico sobre a indução de tube~

rização e metabolismo dos compostos armazenados

nesses órgãos representa, portanto, uma forma de

ampliar seu potencial econômico. A utilização ade~

quada dos reguladores de crescimento poderá também

multiplicar a produção agrícola e aumentar o rendi~
mento mundial.
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CAPÍTULO 19

Nidia Majerowicz e Lázaro Eustáquio Pereira Peres

INTRODUÇÃO

A percepção de mudanças na radiação ambiental

é de enorme relevância para a maioria dos organis

mos, de procariotos a eucariotos superiores. Entretan

to, essa capacidade de perceber a luz e responder a ela

é especialmente importante para organismos sésseis

como as plantas. Para estas, a luz é um recurso ambi

ental crítico que provê energia para a biossíntese de

todas as moléculas orgânicas. A limitação de luz no

interior de uma comunidade vegetal pode acarretar

redução do crescimento e da reprodução. As pressões

de seleção impostas pela necessidade das plantas de

se adaptarem com sucesso à luz ambiental conduzi

ram à evolução de mecanismos de fotopercepção
notavelmente sofisticados (Smith & Whitelam,

1990; Nagy & Schãfer, 2002).

As plantas podem perceber gradientes de luz e di

ferenças sutis na composição espectral, sendo capa

zes de detectar se estão sombreadas, sob luz solar ple

na ou, mesmo, início ou final do dia. A luz é, portan

to, um sinal ambienta! que, ao ser percebido, desenca

deia mudanças no metabolismo e no desenvolvimen

to das plantas. A Fig. 19.1 traça um quadro das ações

biológicas da luz em plantas, sem incluir seus efeitos
sobre a fotossíntese. Praticamente todas as caracte

rísticas físicas da radiação ambiental podem modifi

car o comportamento (movimento de organelas e

órgãos) e o desenvolvimento das plantas:

1. Direção (ver Caps. 8 e 14);

2. Intensidade (quantidade de fótons por unidade

de área ou !-Lmolfótons m-2);

3. Qualidade (comprimentos de onda presentes na

radiação); e

4. Periodicidade (fotoperíodo).

Isso significa que os conteúdos informativos pre

sentes na luz podem ser utilizados pelas plantas de

muitas maneiras, tendo como conseqüência mudan

ças no seu crescimento, forma e reprodução. A infor

mação detectada é utilizada para otimizar o cresci

mento em função da luz ambiente, permitindo que a
estrutura fotossintética funcione eficientemente ao

longo do desenvolvimento (Chory, 1997). A luz exer

ce efeitos dramáticos sobre a morfogênese de plântulas

na transição entre o desenvolvimento heterotrófico
(vida sob o solo) e o desenvolvimento autotrófico

(Fig. 19.2), a germinação de alguns tipos de semen

tes, o florescimento e a formação de órgãos de reser

va (Chory, 1997; Kendrick & Kronenberg, 1994).

A percepção do sinal luminoso requer que a luz seja

absorvida e tome-se fotoquimicamente ativa, o que é

efetuado por fotorreceptores ou pigmentos especializados.

Ao absorver seletivamente diferentes comprimentos de

onda, o fotorreceptor "lê" o conteúdo informativo con

tido na luz do ambiente e o transforma em uma ação

primária no interior das células. Ao tomar-se fotoqui

micamente ativo, o fotorreceptor desencadeia uma cas

cata de eventos bioquímicos, denominada via de trans

dução (transmissão) de sinais que, em última instância,

conduz a respostas metabólicas e de desenvolvimento.
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Fig. 19.1 Vários fenômenos fisiológicos de plantas são controlados pela luz. Muitos deles dependem de propriedades físicas da luz

incidente, tais como direção, qualidade espectral e periodicidade.

A maior parte das respostas fotomorfogênicas das

plantas superiores parece estar sob controle de qua

tro classes de fotorreceptores (Nagy &Schafer, 2002):
1. Fitocromos - absorvem principalmente verme

lho (650-680 nm) e vermelho-extremo (710
740 nm)j absorvem também azul (425-490 nm)j

2. Criptocromos - têm picos máximos de absorção
no azul (425-490 nm) e na banda do UVA 
ultravioleta A (320-400 nm);

3. Fotorreceptores de luz na banda do UVB 
ultravioleta B (280-320 nm) ainda não identi

ficados em nível molecular;

4. Fototropinas - absorvem principalmente luz

azul (400-500 nm) - proteínas associadas ao

fototropismo.

A radiação ambiental, através dos fotorreceptores,

modula de modo profundo a morfogênese de tecidos

e órgãos das plantas (fotomorfogênese) em todas as

etapas do seu desenvolvimento. Os fito cromos e os

criptoctomos estão envolvidos na maioria dos proces

sos fotomorfogênicos em plantas. A observação cui

dadosa da Fig. 19.2 indica a multiplicidade de vias
metabólicas e rotas de desenvolvimento controladas

pela luz durante o estabelecimento de plântulas. O

alongamento do hipocótilo e do coleóptile é rápido

no escuro e tipicamente inibido pela luz. A luz, por

outro lado, estimula a abertura do gancho apical, a

expansão de cotilédones e folhas primárias, o de-

senvolvimento radicular, a atividade da gema apical

(pepino) e dos meristemas intercalares (milho), a for

mação dos cloroplastos e de todas as proteínas e pig

mentos fotossintéticos, a biossíntese de compostos do
metabolismo secundário como antocianinas e molé

culas precursoras da síntese de ligninas, necessárias à

formação das fibras e indispensáveis à sustentação.

As plântulas crescidas no escuro são ditas estiola

das, apresentando tipicamente caule muito alongado,

ausência de clorofilas, folhas ou cotilédones não ex

pandidos e gancho apical fechado, em caso de dico

tiledôneas (Fig. 19.2). Também são designadas esti

oladas as plantas intolerantes à sombra crescidas em

ambientes com limitação de luz. Estas apresentam

caules mais longos e menor ramificação lateral do que

plantas semelhantes crescidas sob luz solar direta.

O presente capítulo tratará do papel da luz no

controle da fotomorfogênese das plantas e de seus

principais fotorreceptores, os fitocromos e os crip
tocromos.

FITO CROMO E CONTROLE DO
DESENVOLVIMENTO

Descoberta do fitocromo

Em muitas espécies, a presença de luz estimula a

germinação das sementes (aumenta a germinabilida-

•
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A

c

B

o

Fig. 19.2 Plântulas de pepino (Cucumis sativus) (A e B) e de milho (Zeamays) (C e D) 8 dias após início da germinação (embebição).

As plântulas à esquerda (A e C) foram mantidas no escuro e as da direita (B e D) cresceram em presença de luz. De modo geral,

plântulas crescidas no escuro, denominadas estioladas, são esbranquiçadas (sem clorofilas), alongadas (crescimento longitudinal ace

lerado), frágeis (não formam fibras), apresentando sistema radicular reduzido em comparação com as plântulas mantidas sob ilumina

ção. Plântulas de milho (monocoriledônea) crescidas no escuro apresentam mesocótilo e coleóptilo alongados, e mantêm as folhas

primárias enroladas no interior do coleóptilo. Plântulas de pepino (dicotiledônea) mantidas no escuro apresentam um longo hipocótilo,

gancho plumular fechado e folhas primárias não expandidas em contraste com as plântulas crescidas em ambiente iluminado.
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de e velocidade de germinação). Tais sementes são
denominadas fotoblásticas positivas. Sementes cuja
germinação é inibida pela luzsão designadas fotoblás~

ticas negativas. Na década de 30, Flint e McAlister
demonstraram que sementes fotoblásticas positivas de
alface (Lactuca sativa cv Orand Rapids) apresentavam

germinação máxima após irradiação de luz vermelha
(V) e que a germinação era inibida após irradiação
com luz vermelho~extrema (VE) (Labouriau, 1983).

A compreensão a respeito dos efeitos da luz sobre
o desenvolvimento das plantas progrediu rapidamen~
te, a partir da década de 50, com os estudos do botâ~

nico H.A. Borthwick e do físico~químico S.B. Hen~
dricks, que, juntamente com vários colaboradores,
passaram a estudar o espectro de ação de vários fenô~
menos, tais como a germinação de sementes fotoblás~
ticas positivas de alface, o alongamento do caule de
ervilha e o controle fotoperiódico do florescimento.

O espectro de ação corresponde a um gráfico que re~
laciona os diferentes comprimentos de onda do espec~
tro eletromagnético às respostas fotobiológicas. Ou
seja, o espectro de ação mostra como cada um dos
comprimentos de onda afeta quantitativamente even~

tos fotobiológicos, como a germinação de sementes
fotoblásticas, as taxas de alongamento do caule e o
percentual de plantas induzidas a florescer. Todo esse

trabalho foi possível graças à montagem de um espec~
trógrafo especial que projetava, numa grande câma~
ra escura, um espectro no qual a banda extrema cor~
respondente ao violeta distava 2 metros da última
banda (correspondente ao vermelho~extremo). Gra~

ças ao rigor e à precisão dessas condições de trabalho,
foi possível estabelecer resultados extremamente sig~
nificativos (Labouriau, 1983):

1. Primeiramente, verificou~se que o espectro de

ação era o mesmo nos três tipos de fenômenos de
desenvolvimento estudados, com picos no vermelho
(V) e no vermelho~extremo, também chamado de
vermelho~distante (VE). Isso conduziu Borthwick e

Hendricks à hipótese de que um único pigmento era
responsável pelo controle daqueles três eventos fisi~
ológicosdiferentes (germinação de sementes fotoblás~
ticas, crescimento caulinar e controle fotoperiódico
do florescimento).

2. Em seguida, a descoberta mais extraordinária foi
a constatação da fotorreversibilidade daqueles fenôme~
nos de desenvolvimento: os efeitos da luz vermelha

podiam ser revertidos pela irradiação com vermelho~
extremo e vice~versa,prevalecendo a resposta desen~

cadeada pelo último comprimento de onda aplicado
sobre as plantas ou sementes. Tal fotorreversibilidade
jamais havia sido descrita na biologia.

Os dados apresentados na Tabela 19.1 e na Fig.
19.3 ilustram o que significa a fotorreversibilidade.
Nesse estudo, sementes de alface, separadas em gru~
pos, foram embebidas no escuro durante 3 horas,
antes de serem submetidas a uma breve exposição a
diferentes tratamentos luminosos. Os tratamentos

foram 1 minuto de irradiação com luz vermelha (660
nm) ou 4 minutos de luz vermelho~extrema (730
nm), ou altemância sucessiva e imediata entre V e

VE. Após tais tratamentos, as sementes eram recon~

JLuz

~ve v Fve

Fv VE Fv
. Fve v Fve

VE Fv

Fig. 19.3 Sementes fotoblásticas positivas

germinam após receberem um pulso (1 minu

to) de luz de comprimento de onda verme

lho (V). Esse efeito pode ser revertido se, em

seguida, as mesmas sementes forem irradiadas

alguns minutos com luz de comprimento de

onda vermelho-extremo (VE). Quando tra

tamentos alternados de luz V e VE são apli

cados sobre as sementes, a resposta observa

da será determinada pelo último comprimen
to de onda irradiado sobre as sementes. As es

truturas brancas observadas nas fotografias são

raízes formadas devido ao processo de germi

nação em curso após irradiação com luz V.
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designada Pfr (far~red Phytochrome). A partir dos seus

resultados experimentais, Borthwick e Hendricks

propuseram que o fitocromo deveria ser sintetizado

no escuro na forma Fv. A forma fisiologicamente ativa

do fitocromo seria a forma Fve, muito instável, e que,

no escuro, reverteria para a forma Fv por reações bio~

químicas não~dependentes de luz (Fig. 19.4).

Fitocromo: uma família gênica

duzidas ao escuro. Após 48 horas, o número de se~

mentes germinadas de cada grupo foi contado. Ob~

serve que a germinação foi promovida pela luz V e

inibida pela luz VE.

Tais observações conduziram Borthwick e Hendri~

cks a propor a existência de um novo pigmento de

nominado fitocromo. O pigmento hipotético, na épo~
ca, deveria existir em duas formas: uma forma com

pico de absorção no vermelho (660 nm), o fitocro~

mo forma V (Fv), e a outra forma com pico de absor~

ção no vermelho-extremo (730 nm), o fitocromo

forma VE (Fve). Em inglês, a forma Fv do fitocromo

é descrita como Pr (red Phytochrome), e a forma Fve é

Azul

Escuro

Até recentemente, o fitocromo era tratado como se

fosse um fotorreceptor único com propriedades relati~

vamente parecidas em todas as plantas e sob todas as

condições. Contudo, hoje sabe-se que as plantas supe~

riores, assim como as plantas inferiores e algas, apre~

sentam vários genes para fitocromos. Estudos molecu~

lares têm demonstrado que a parte polipeptídica desse

fotorreceptor é codificada por uma família de genes. Em

Arabidopsis thaliana foram identificados cinco genes,

designados PHYA, PHYB, PHYC, PHYD e PHYE.

Pesquisas com mutantes fotomorfogênicos e plantas

transgênicas têm indicado que os múltiplos tipos de

fitocromo podem apresentar funções fotossensoriais e

fisiológicas distintas. De acordo com esses estudos, o

fitocromo A (phyA), que, caracteristicamente, acumu~

Ia-se no escuro e desaparece rapidamente em presen~

Fig. 19.4 As duas formas fotorreversíveis do fitocromo, FV e FVE, são correlacionadas com a indução de respostas metabólicas e de

desenvolvimento. A fotoconversão da forma do fitocromo Fv a Fve é induzida por comprimento de onda no vermelho (V) e por luz

azul, e a reversão de Fve a Fv é induzida por comprimento de onda no vermelho-extremo (VE) e também pelo escuro .

•
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Fig. 19.5 Resumo esquemático da fotoconversão Fv-Fve e dos processos de desenvolvimento regulados por phyA e phyB. As setas

indicam promoção e a terminação em T indica inibição dos eventos fisiológicos mencionados. (Adaptado de Chory, 1997.)

ça de luz, parece ter como papel primário a fotopercep~

ção em plântulas estioladas, recentemente formadas,

crescendo em comunidades vegetais sombreadas, onde

predomina o vermelho~extremo. O fitocromo phyA é

tipicamente instável em presença de luz. Depois de um

pulso de luz saturante, phy A (Fve) sofre rápida degra~

dação proteolítica (Fig. 19.5). Os níveis de phy B-E,

por outro lado, são tão reduzidos no escuro e na luz que

dificultam estudos espectroscópicos e imunoquímicos

in vivo. O fitocromo B (phyB) parece ter um papel

fotossensorial primário na iniciação do processo de
desestiolamento em condições não sombreadas e na

indução de respostas de escape ao sombreamento em

plantas já completamente desestioladas (Quail, 1994;
Nagy & Schafer, 2002).

Propriedades físico-químicas dos
fitocromos

A MOLÉCULA DOS FITOCROMOS
Fitocromos são proteínas pigmentadas solúveis de

aproximadamente 125 kD (kilodáltons). A forma Fv do

fitocromo é azul, enquanto a forma Fve é esverdeada.

As moléculas de fitocromo são dímeros protéicos (Fig.

19.6). Cada subunidade contém um cromóforo que se liga

covalentemente à proteína phy (apoproteína). O cromó

foro é um tetrapirrol de cadeia aberta denominado

fitocromobilina (Fig. 19.7). Juntos, a apoproteína e seu

cromóforo formam a holoproteína (Chory, 1997). As

/~N N,/\
\. //. \

, ~ \ /" ~ )\ o . ! o 1
\ ~ \ ' & ', ~\ I~/
\ o " i R • I

\\"~ j~_\1/j- v\
f \
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Fig. 19.6 Esquema da estrutura do fitocromo formado por um

dímero protéico. Cada subunidade protéica liga-se a um cromó
foro.
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Fig. 19.7 O cromóforo do fitocromo é uma cadeia tetrapirrólica
aberta.

apoproteínas phy (A~E) são codificadas por genes nu~

cleares, enquanto o cromóforo, apesar de também ser

codificado por genes nucleares, é sintetizado em uma via

metabólica dos cloroplastos (Fig. 19.8).

As propriedades únicas das moléculas de fitocro~

mo resultam da interação complexa entre o cromó~

foro e a apoproteína. A fotoconversão entre as for~

mas Fv e Fve está associada a mudanças conformaci~

onais na estrutura do cromóforo (Chory, 1997). Após

absorção de luz, o cromóforo Fv passa por isomeriza~
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ção ciHrans na ligação dupla entre os carbonos 15 e

16 e uma rotação da ligação simples C14~C15. As

mudanças conformacionais do cromóforo, promovi~

das pela luz, alteram a conformação da proteína phy

e, ao mesmo tempo, modificam as propriedades

espectrofotométricas da molécula do fitocromo. Es

sas mudanças conformacionais na proteina phy alte~

ram a sua atividade biológica (Figs. 19.4 e 19.5).

PROPRIEDADES
ESPECTROFOTOMÉTRICAS

No escuro, os tecidos vegetais sintetizam fitocromos

na forma Fv. A forma Fv tem pico máximo de absorção

em 667 nm, enquanto a forma Fve absorve ao máximo

em 730 nm (Fig. 19.9). Seja in vivo, seja in vitra, a maior

parte das moléculas do fitocromo é convertida na for

ma Fve ao serem irradiadas com luz vermelha (660 nm).

Porém, como as moléculas de Fve também são capazes

de absorver, com menor eficiência, luz vermelha, parte

delas retoma para a forma Fv (Figs. 19.3 e 19.9). Por esse

motivo, em presença de luz vermelha saturante, a for~

Núcleo

Ganes Fitocromo

FV
FVE

Crom6foro

--_~ Ação fisiológica

1
Respostas

Fig. 19.8 As subunidades protéicas dos fitocromos (apoproteína) são codificadas por genes nucleares e sintetizadas no citoplasma. O

cromóforo é sintetizado no interior dos cloroplastos e transportado para o citoplasma. A ligação entre as apoproteínas e o cromóforo

forma moléculas ativas de fitocromos (holoproteínas) .
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Fig. 19.9 Espectros de absorção do fitocromo phyA nas formas

Fv e Fve. A forma Fv tem pico em luz V (660 nm) e a forma Fve

em luz VE (730 nm). A forma Fv também absorve um pouco na

faixa do VE e Fve absorve significativamente na faixa do V. Note

que, além da faixa do vermelho, as formas de fitocromo também

possuem picos de absorção na faixa do azul (320-400 nm) e ul

travioleta (280 nm).

ma Fve compreende, no máximo, 85% do total das mo

léculas de fitocromo. Por outro lado, após serem irradi

adas com vermelho-extremo saturante (730 nm), mo
léculas de fitocromo na forma Fve são convertidas à for

ma Fv. O foto-equilíbrio estabelecido, entretanto, é de
97% de moléculas na forma Fv e 3% na forma Fve. Isso

porque Fv também pode absorver comprimentos de

onda VE e ser convertida na forma Fve (Labouriau,

1983). Note que Fv absorve pouco a radiação VE (Fig.

19.9). Em síntese, as reações reversíveis pelos compri

mentos de onda V/VE geram dois grupos de fitocromos

distintos em suas propriedades espectrofotométricas e

fisiológicas: um grupo é sintetizado no escuro na for

ma Fv, enquanto o outro grupo (Fve) depende das ca

racterísticas da radiação ambiental.

Localização e expressão dos
fitocromos na planta

O fitocromo pode ser detectado in vivo por

espectrofotometria, imunocitoquímica e histoquími

ca em plantas transgênicas. O fitocromo é mais con

centrado nas regiões de crescimento, responsáveis

pelas mudanças incessantes no desenvolvimento das

plantas. Meristemas e regiões subapicais (zona de

alongamento) de caules e raízes apresentam, portan

to, as maiores concentrações de fitocromo.

A clonagem dos genes PHY tem auxiliado estudos

mais precisos sobre o padrão de expressão dos genes

individuais em diferentes tecidos. Somers e Quail

(1995) estudaram o padrão de expressão temporal e

espacial dos genes PHY A e PHYB em plantas trans

gênicas de Arabidopsis, desde a sement~ até a planta

em fase reprodutiva. As plantas foram transformadas

com genes modificados que continham os promoto

res de PHY A e de PHYB associados ao gene-repórter

GUS. Esses genes artificiais somente se expressam

quando os promotores de PHY A e PHYB são ativa

dos por sinais ambientais e endógenos que controlam

a expressão de PHY A e PHYB. A proteína codifica

da pelo gene GUS, a enzima ~-glucuronidase, após a

adição de um substrato específico, gera um precipi

tado com coloração azul in situo A presença, distribui

ção e intensidade da coloração azul nos diferentes

tecidos permitem visualisar o padrão de expressão dos

genes em estudo. Verificou-se que PHY A e PHYB se

expressam em níveis detectáveis na maioria dos teci

dos ao longo de toda a vida da planta, mas que a sua

regulação é controlada, no nível transcricional, pelo

estádio do desenvolvimento e pela luz. Assim, os

autores concluíram que as fotorrespostas diferencia

das atribuídas a cada um dos fito cromos pode depen

der: (1) da alteração da quantidade relativa de am

bos os fitocromos; (2) das propriedades bioquímicas

intrínsecas diferenciadas; e (3) de vias de transdução

de sinais independentes.

Respostas ao fitocromo também
dependem da quantidade de luz

Os fitocromos podem agir de três diferentes mo

dos, de acordo com a qualidade, intensidade e dura

ção da luz requerida para induzir respostas na planta:

respostas de fluência* muito baixa (RFMB), respostas de

*N.A.: Entende-se por fluência a quantidade de fótons (flmol)

incidindo em determinada área (m-2). Se levarmos em conta o

tempo (S-I) de incidência dos fótons, teremos a taxa de fluência

de fótons ou irradiância, cuja unidade é flmol m-2 S-I. Quanto

maior a irradiância, mais "brilhante" é urna fonte luminosa.
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Fig. 19.10 Interação entre fluência e comprimento de onda da fonte luminosa nas respostas ao fitocromo. Em plantas crescidas sob

luz, a irradiação saturante com luz V, a forma Fv do fitocromo phy B (phyBv) irá absorver luz V e converter-se na forma ativa (phyBve).

Contudo, a forma phyBve (Fve) também absorve um pouco de luz V (ver Fig. 19.9), convertendo-se novamente em phyBv. No equi

líbrio fotoestacionário, sob luz V, 85% de phyB estarão na forma ativa, o que é suficiente para induzir respostas de baixa fluência

(RBF). Do mesmo modo, em plântulas crescidas no escuro, após saturação com VE, phyA estará com 97% de suas moléculas na forma

inativa Fv (phyAv) e somente 3% na forma ativa Fve (phyAve). Contudo, essa quantidade de phyA ativo é mais do que suficiente

para induzir resposta de fluência muito baixa (RFMB).

baixa fluência (RBF) e respostas de irradiância alta

(RIA). Ambas, RFMB e RIA, são mediadas por

phyA. Entretanto, RBF é mediada por phyB e, em

muitos casos, por outros fitocromos diferentes de

phyA.

A RFMB inicia em 0,1 nmo1.m-2 e satura em 50

nmo1.m-2• Essa pequena quantidade de luz V converte

menos que 0,02% do fitocromo total (phyA) em Fve.

Como visto anteriormente, devido ao fato de a for

ma inativa do fito cromo (Fv) também absorver um

pouco de VE e se tomar ativa, mesmo sob saturação

de VE, haverá 3% de Fve. Essa pequena quantidade

de fitocromo ativo é bem maior do que os 0,02%

necessários para induzir RFMB. Éjustamente por isso

que, ao contrário de RBF, a RFMB não apresenta a

clássica reversão por VE (Fig. 19.10).

A RBF é a resposta clássica de fitocromo induzida

por V e revertida por VE, como ocorre na germina

ção de sementes de alface, por exemplo. Esse tipo de

resposta requer um mínimo de fluência de 1 J.Lmolm-2

e satura a 1.000 J.Lmolm-2• Desse modo, sob exposi

ção contínua ao V ou pulsos de V, uma grande pro

porção de moléculas de phyB convertem-se na for

ma ativa (Figs. 19.5 e 19.10).

Por fim, RIA requer exposição prolongada ou ex

posição contínua à luz de irradiância alta, ou seja, a

resposta é proporcional à irradiância ou taxa de flu

ência de fótons. É justamente por isso que ela é de

nominada RIA, e não resposta de fluência alta (RFA).

Nesse caso, RIA não responde à lei da reciprocida

de, * ou seja, exposição contínua a luz fraca ou expo

sição rápida a luz muito brilhante não induzem RIA.

Além de RIA precisar de fluência muito alta para

saturar, ela não é fotorreversível (V/VE). Esse tipo de

reposta é mediada por phyA e só ocorre sob VE con

tínuo, e não sob pulsos de VE ou mesmo V. Um típi

co exemplo de RIA é a síntese de antocianinas em

algumas espécies de dicotiledôneas.

Os três tipos de resposta (RBF, RFMB e RIA) po
dem estar envolvidos em um mesmo evento fisioló

gico (Fig.19 .11). Na inibição do crescimento do

*N .A.: Lei da reciprocidade: a resposta fotobiológica depende do

produto f x t (fluência de fótons vezes tempo de exposição). As

sim, se a exposição a determinada radiação é prolongada, a flu

ência pode ser baixa. Porém, se o tempo de exposição é curto, a

fluência deve ser proporcionalmente mais elevada. RFMB e RBF

respondem a essa lei.

•
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INIBiÇÃO DO ALONGAMENTO DO HIPOCÓllLO

VE

--+phyA--+ RFMB

~
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---+phyA--+ RIA ---+"
V

--+phyB--+ RBF/ IIu
lif!

GERMINAÇÃO DE SEMENTES
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--+phyA--+ RFMB
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Fig. 19.11 Modos de ação do fitocromo durante a inibição do alongamento do hipocótilo e regulação da germinação de sementes.

RFMB é mediada por phyA sob VE. RBF é mediada por phyB sob luz V. RIA é mediada por phyA sob exposição ao vermelho-extremo

contínuo (VEc). Observe que a germinação de sementes é inibida por VEc em RIA ou por pulsos de VEem RBF (não mostrado aqui).

(Adaptado de Casal & Sanchez, 1998.)

hipocótilo, em plantas previamente crescidas no es~

curo, o phyA que se acumula nessas condições pode

inibir o estio lamento tanto por RFMB sob pulsos de

VE, quanto por RIA, sob VE contínuo. Por outro

lado, em plantas previamente crescidas no claro e

mantidas sob V, a inibição do crescimento do

hipocótilo é induzida por phyB atuando em RBF. No

caso da germinação de sementes, a luz VE contínua

em RIA ou pulsos de VE em RBF irão inibir esse pro~

cesso. No primeiro caso, a inibição da germinação é

mediada por phyA e, no segundo, por phyB. Contu~

do, sementes podem ser induzidas a germinar sob VE,

desde que este atue em fluência muito baixa (RFMB),

sendo essa resposta mediada por phyA. Exposição
com luz V normalmente induz germinação de semen~

tes, sendo essa a clássica RBF mediada por phyB.

Mutações fotomorfogênicas

Mutantes fotomorfogênicos são ferramentas mui

to importantes no estudo de fotorreceptores. O efei~

to da mutação é a expressão defeituosa ou alterada de

um gene. Mutações em genes específicos da biossín~

tese ou da via de transdução de sinal do fitocromo

permitem analisar as diferentes funções fisiológicas

desses fotorreceptores. Em tomateiro (Lycopersicon

esculentum), mutantes com alteração na síntese ou

expressão do fito cromo já foram isolados. Os mutan

tes yellow green~2 (yg~2) e aurea (au) de tomateiro não

respondem à luz branca do mesmo modo que as plan

tas selvagens (Kendrick & Georghiou, 1991) (Fig.

19.12). O hipocótilo desses mutantes apresenta-se

alongado e com pouco acúmulo de antocianinas. O

aspecto clorótico (amarelecido) das plantas dá a im

pressão de que estejam crescendo na ausência da luz.

Essas características da planta, mesmo sob luz bran

ca, indicam deficiência de fitocromo. Nesses dois

mutantes em questão, todos os tipos de fitocromo

estão em baixas quantidades, indicando que a defici~
ência é na síntese do cromóforo. Como visto anteri

ormente, embora existam diferentes tipos de

apoproteínas, o cromóforo é o mesmo para todas elas.

Desse modo, a deficiência na síntese do cromóforo

acarreta limitação quantitativa em todos os tipos de

fitocromos. A deficiência também pode ser observa

da durante a germinação.

Outras mutações envolvendo deficiência na per

cepção da luz podem ser ainda observadas em

Lycopersicum esculentum. O mutante fri (far red

insensitive) aparece em plantas insensíveis ao compri
mento de onda do vermelho~extremo. Os mutantes

!ri apresentam alterações na apoproteína de phyA. O
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Fig. 19.12 Fenótipo do mutante aurea (au) (do la

tim = amarelo) de tomateiro. As plantas da esquer

da são selvagens e as da direita são do mutante au.
Notar o aspecto estiolado das plantas e o baixo acú

mulo de clorofila, prevalecendo os carotenóides

(amarelo) que conferem a coloração dourada das

plantas.

acúmulo do fitocromo tipo A (phyA) em plantas sel

vagens que crescem sob VE está associada à inibição

do alongamento do hipocótilo durante o estiolamen

to. A deficiência no acúmulo de phyA sob VE, após

o período de germinação no escuro, causa um estio

lamento proeminente nesses mutantes (Fig. 19.13a).

Porém, quando crescido sob luz branca, o fenótipo de

fri é quase indistinguível do tipo selvagem (van
Tuinen et alo, 1995a).

Plantas temporariamente deficientes na percepção

do comprimento de onda do vermelho, mutantes tri

(temporary red insensitive), também foram encontra

das em tomateiro. O fitocromo tipo B (phyB) é o pig

mento envolvido na percepção de luz V, causando

inibição do alongamento do hipocótilo. Mutantes de

tomateiro que estiolam sob esse comprimento de onda

são deficientes em phyB (Fig. 19.13b). Um atraso

temporário de aproximadamente dois dias na inibi

ção do alongamento do hipocótilo pode ser observa

do após a transferência de mutantes tri do escuro para

a radiação com V (van T uinen et aI., 1995b).

Os mutantes fri e tri apresentam alterações na sín

tese das subunidades protéicas do fitocromo, ou seja,

na codificação das apoproteínas PHY A e PHYB 1,

respectivamente. Além da participação conjunta de

phyA e phyB na inibição do alongamento do hipo

cótilo, outras respostas fotomorfogênicas parecem
envolver ambos os fitocromos durante o ciclo de vida

da planta.

Mecanismos de ação dos fitocromos

A presença de Fve nas células desencadeia vias de

transdução de sinais específicas para cada tipo celu-

~))) -phyA -phyB

Fig. 19.13 Mutantes deficientes no acúmulo de phyA apresentam um estiolamento proeminente após a transferência do escuro para

o VE (a). Sob V, mutantes deficientes no acúmulo de phyB estiolam por um período de aproximadamente dois dias após a transferên

cia do escuro para o V (b) .
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lar, podendo promover modificações profundas no
metabolismo e nas rotas de desenvolvimento celular.

A compreensão desses mecanismos de ação tem avan~

çado rapidamente com a utilização de técnicas mo

leculares e bioquímicas, assim como com o estudo de

mutantes fotomorfogênicos e plantas transgênicas. As

respostas à luz podem ser classificadas em duas cate

gorias:

1. Respostas rápidas ou de curto prazo. As mudan~

ças ocasionadas pela luz são observadas alguns

segundos ou minutos após a percepção de deter

minado estímulo luminoso. Tais respostas são

dependentes de mudanças na permeabilidade
das membranas celulares, envolvendo mudan

ças em fluxos iônicos.

2. Respostas de longo prazo observadas horas ou

dias após a percepção de determinado estímulo

luminoso. Essas respostas, de caráter morfogê

nico, são dependentes de mudanças no padrão

de expressão gênica.

MODIFICAÇÃO DA
PERMEABILIDADE DAS MEMBRANAS

Muitas das respostas rápidas ao estímulo luminoso

parecem estar relacionadas a mudanças na atividade

das membranas biológicas que resultam em variações

nos potenciais bioelétricos ou no fluxo de íons.

Um dos primeiros indícios de que o fitocromo in

fluenciava propriedades elétricas dos tecidos foi ob~

tido por T. Tanada, em 1968, ao estudar a carga su

perficial de segmentos de pontas de raízes. Ele obser~

vou que as pontas de raízes de plantas de cevada, cres~
cidas no escuro, flutuavam livremente num bécher de

vidro com paredes carregadas negativamente. Entre

tanto, 30 segundos após uma breve irradiação com luz

vermelha, as pontas de raízes aderiam à superfície

negativamente carregada das paredes de vidro. Um

tratamento subseqüente com radiação vermelho~ex~

trema liberava os ápices radiculares das paredes do

bécher. Posteriormente, vários laboratórios divulga~

ram diversos exemplos de fotomodulação de poten

ciais transmembrana. A correlação entre o fitocromo
e o movimento de íons foi demonstrada no movimen~

to noturno de fechamento de folhas e folíolos

(nicnastia; para mais informações, ver Capo 14, Mo~

vimento nas Plantas). Plantas que apresentam esse

comportamento têm uma região bulbosa, chamada

pulvino, na base das folhas e de cada um dos folíolos.

O pulvino modifica o movimento das folhas quando

a sua forma é alterada por mudanças de volume de suas

células superiores e inferiores. As mudanças de volu~
me e forma dessas células motoras são osmoticamen

te reguladas através da rápida redistribuição de íons,

principalmente K+, CI- e malato. Vários estudos têm

demonstrado que o fitocromo controla o fluxo de K+

em certos órgãos e que esse controle parece ser indi~

reto. O íon K+ move~se através de um canal cuja porta

de controle é aberta pela saída de H+ promovido pelo

fito cromo (Fve). Desse modo, o papel do fitocromo

seria o de ativar bombas de prótons da plasmalema

(H+-ATPase), ou seja, aumentar a extrusão de H+.

Essa despolarização instantânea da membrana promo

veria a abertura de canais de K+ (Hopkins, 1995).

Existem estudos mostrando que o Ca2+ também

está envolvido como mensageiro secundário em mo

vimentos nicnásticos. Rápidas mudanças nas concen

trações citoplasmáticas de Ca2+, após irradiação, su~

gerem a participação desse íon em várias rotas de

transdução de sinais.

REGULAÇÃO DA EXPRESSÃO
GÊNICA

Atualmente, apesar da abundância de dados sobre

a distribuição intracelular dos fito cromos e as carac~

terísticas das vias de sinalização controladas por es~

ses fotorreceptores, sua função molecular primária

ainda permanece obscura. As atividades dos fitocro~

mos como holoproteínas do tipo receptores cinases e

reguladores da transcrição de genes são parcialmen

te aceitas. Nesse sentido, já se evidenciou que, em

células iluminadas com pulsos de luz V ou exposição

contínua a VE, os fitocromo phyB ou phyA, respec

tivamente, migram do citossol para o núcleo. Até o

momento foram identificadas duas proteínas do nú~

cleo que interagem com a forma Fve de phyB. Acre~

dita-se que as proteínas nucleares que se associam com

phyB ativo sejam fatores de transcrição. T aI hipóte~

se sugere que fitocromos ativados, transportados para

o núcleo, exerçam um controle sobre a transcrição de

genes controlados pela luz.



Já foram identificadas algumas proteínas que são
fosforiladas pela atividade cinase do fitocromo. Uma
delas é o próprio criptocromo. A constatação de que
phyA é capaz de ativar moléculas de criptocromo por
fosforilação explica, em parte, o efeito conjunto de
phyA e criptocromo na resposta à luz azul. Por fim,
existem dois genes cuja expressão é regulada por fi
tocromo: o que codifica a subunidade pequena da
rubisco (RBCS) e o que codifica a proteína que se liga
à clorofila a/b do complexo antena (LHCB ou CAB).
Essaúltima constatação reforça a idéia original de que
a fotomorfogênese e a fotossíntese estariam intima
mente associadas. Muitos estudos ainda precisam ser
realizados para o entendimento do modo de ação do
fitoctomo, e uma abordagem promissora para tal pode
ser a análise do fenótipo de vários mutantes envolvi
dos nesses processos.

Pesquisas com plantas mutantes que apresentam
fenótipo desestiolado no escuro também têm trazi
do contribuições importantes. As plantas mutan
tes desse tipo, crescidas no escuro, apresentam o
fenótipo semelhante ao das plantas selvagens ex
postas à luz. Os mutantes de Arabidopsis thaliana,

conhecidos como COPl (fotomorfogênico consti
tutivo 1) e DETl (desestiolado 1) são deficientes

numa proteína reguladora que, provavelmente, re
prime os genes responsáveis pelas respostas foto
morfogênicas quando as plantas crescem no escu
ro. Assim, em plantas selvagens iluminadas, o
fitocromo (Fve) provavelmente ativa mecanismos
que removem essa proteína repressora das regiões
que regulam a expressão dos genes envolvidos nas
respostas fotomorfogênicas. No escuro, esses genes
ficam reprimidos (Quail, 1994).

A LUZ NOS AMBIENTES
NATURAIS

Em condições naturais, a luz sofre variações enor
mes em intensidade (taxa de fluência de fótons) e em

qualidade (composição espectral) ao longo do dia e
dentro das comunidades vegetais. Ao longo do ano,
a sua duração diária (fotoperíodo) pode ser muito
variável, dependendo da latitude (Smith, 1982; Smi
th & Whitelam, 1990) .
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Quando o sol se posiciona acima de 10° em rela
ção ao horizonte, o espectro global da radiação é re
lativamente constante, recebendo a denominação de
luz do dia. Mas, quando o sol declina abaixo de 10°
(crepúsculo), o aumento do caminho da luz através
da atmosfera terrestre acentua a atenuação da radia
ção solar direta, aumentando a absorção e o espalha
mento. Além disso, a refração dos raios solares na
atmosfera aumenta, preferencialmente, os compri
mentos de onda mais longos. No crepúsculo, o espec
tro torna-se enriquecido com luz azul (decorrente da

intensificação do espalhamento da luz) e com verme
lho-extremo devido à refração (Smith, 1982).

Ao atravessar o dossel de uma comunidade vege
tal, a luz solar, além de ser atenuada, sofre profundas

mudanças em sua composição espectral. Devido à

presença de clorofilase carotenóides, grande parte dos
fótons de comprimento de onda na faixa do verme
lho e do azul são absorvidos pelas folhas. Já o verme
lho-extremo atravessa com facilidade os tecidos foli

ares. As folhas, ao realizarem uma filtragem seletiva
da radiação solar, afetam a proporção entre fótons de
luz nas bandas do vermelho e vermelho-extremo. À
medida que o auto-sombreamento numa comunida
de vegetal aumenta, a radiação ambiental vai se tor
nando empobrecida em fótons de vermelho e azul e
enriquecida com fótons de luz vermelho-extrema. De
especial interesse é a razão entre a taxa fluência de
fótons de luz vermelha (V; 660 ± 10) e a taxa de flu
ência de fótons de luz vermelho-extrema (VE; 730 ±
10) presentes no ambiente onde crescem as plantas.
A razão V/VE é representada pela letra grega zeta (Q.
A Tabela 19.2 mostra os valores que ~ adquire em di
ferentes situações ambientais (Smith, 1982).

A luz solar tem maior proporção de fótons V do
que de fótons VE, ao passo que, no interior de comu
nidades de plantas cultivadas e florestas, a radiação
ambiental é enriquecida com fótons de luz VE.

IMPORTÂNCIA ECOFISIOLÓGICA
DOS FITOCROMOS

Os valores de zeta da radiação ambiental são per
cebidos pelo fitocromo, promovendo alterações na
proporção entre as formas Fve e Fv nas células das

•
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Valores de ~ (zeta) em ambientes abertos, sob dosséis de vegetação e taxa de
fluência de fótons total- 400-800 nm (Hopkins, 1995; Smith, 1982)

Situação Ambiental

Luz do dia

Aurora/crepúsculo
Sob 5 mm de solo

Sob dossel de cultura de trigo
Sob dossel de cultura de beterraba

Sob dossel de floresta tropical
Sob dossel de floresta de carvalho

Valores de ~

1,15-1,25
0,65-1,15

0,88
0,2-0,5

0,11-0,45
0,22-0,30
0,5-0,75

1.900,0
26,5
8,6

plantas. A razão entre a concentração de Fve e o con~

teúdo total do fitocromo (Fve+ Fv) reflete, portanto,

a qualidade da radiação que incide sobre as plantas.

Essa razão é simbolizada pela letra grega 4> -fi (Smith
& Whitelam, 1990).

4> =[Fve]/[Fv+Fve] ou 4> =[Fve]/[Ftotal]

Os valores de 4> nas células controlam inúmeros pro~

cessos moleculares e celulares que resultam em mudan~

ças no crescimento e desenvolvimento das plantas. Plan~

tas iluminadas com luz solar, rica em fótons de V, apre~

sentam um elevado valor da razão 4>, enquanto plantas

sombreadas apresentam valores de 4> menores. Quanto

maior for o número de folhas atravessadas pela luz (ní~

vel de sombramento), menor a razão zeta da radiação e,

conseqüentemente, menores serão os valores de 4>.

O fitocromo desempenha um papel importante na

fotomodulação de uma grande variedade de respostas de

desenvolvimento. Estas, por sua vez, têm enorme reper~

cussão adaptativa e ecológica para as plantas. As fun~

ções ecofisiológicas que o fitocromo desempenha são: o

controle da germinação de sementes fotoblásticas; o

desestiolamento de plântulas recém-germinadas; a mo

dulação do crescimento e forma de plantas iluminadas;

a detecção da aurora e do crepúsculo, a sincronização

do relógio biológico e a percepção fotoperiódica.

Controle da germinação de sementes
fotohlásticas

Em geral, sementes pequenas e com poucas reser~

vas, bem como sementes de espécies arbóreas pionei-

ras pertencentes aos estratos superiores de uma flo~

resta, apresentam fotodormêncía. Tais sementes ten

dem a ser fotoblásticas positivas. No interior de flo~

restas, permanecem foto dormentes na superfície do

solo, enquanto a comunidade vegetal estiver intacta

(baixa razão ,). Entretanto, a fotodormência é que

brada quando há a abertura de uma clareira ou quan

do as sementes são transportadas para fora da flores~

ta. Sementes iluminadas com luz solar direta (eleva~

da razão ,) são estimuladas a germinar devido ao au~

mento da forma Fve do fitocromo (elevação da razão

4». A dormência das sementes fotoblásticas positivas

sob o dossel proporciona a formação de um banco de

sementes no interior da floresta, permitindo a rege~

neração natural da mata quando ocorrem aberturas

de clareiras. Nesse caso, é bem ilustrativa a germina~

ção de sementes da embaúba (Cecropia) em clareiras
abertas no interior de nossas matas. O mecanismo da

fotodormência permite, ainda, a expansão dos limi~

tes da comunidade vegetal através da dispersão e ger~

minação das sementes em locais descampados nas
bordas das matas.

Plantas invasoras (daninhas) também costumam

apresentar sementes fotoblásticas positivas. Tais se

mentes podem permanecer enterradas no solo por

longos períodos até que operações agrícolas revolvam

o solo expondo~as à luz solar por um breve período.

Esse estímulo luminoso é percebido pelo fitocromo,

podendo a germinação ser uma resposta de baixa

fluência (RBF) ou de fluência muito baixa (RFMB).

Isso explica por que, em áreas recém~capinadas, é

comum o aparecimento de populações de plantas
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Fig. 19.14 Plantas adaptadas ao sol e à sombra respondem de

modo diferente às mudanças na qualidade da luz. À medida que

aumenta a proporção relativa da radiação V (elevação da razão

O, há um maior acúmulo das formas ativas dos fitocromo (Fve),

aumentando a razão <t> (Fve/Fv + Fve). A elevação progressiva

da razão inibe proporcionalmente o nível de estiolamento em

plantas adaptadas ao sol. Nas plantas de sombra, embora a razão

<t> dos fitocromos seja alterada do mesmo modo, estas não res

pondem com um correspondente estio lamento ou desestiolamen

to. Pode-se conjecturar que essas plantas possuem alterações na

via de transdução de sinal do fitocromo.

As diferentes respostas desencadeadas por phyA

e phyB às luzes VE e V contínuas, respectivamente,

fornecem à planta a capacidade de inibir o estio la

mento. A luz V contínua é absorvida por phy B, es

timulando o desestiolamento devido à manutenção

de elevados níveis da forma Fve de phyB (FveB). A

luz VE contínua, absorvida por phy B, atua de modo

oposto, mantendo o estio lamento, devido à redução
dos níveis de fitocromo FveB. Entretanto, a fotomor~

fogênese em ambientes sombreados depende das

quantidades relativas de phyA e phyB, bem como

das proporções entre V e VE do ambiente (Fig.

19.15). A luz VE contínua estimula o desestiolamen~

to ao ser absorvida por phyA, enquanto a luz V con~

tínua, absorvida pelo mesmo phyA, atua de modo

oposto, inibindo o desestiolamento. Observem que

phyA e phyB têm atuações antagônicas, no contro~
le do desestiolamento, ao detectarem VE e V con~

tínuas, respectivamente. Na abertura de uma clareira

numa vegetação, o sol penetra diretamente com luz

rica em V. Nesse caso, a inibição do estiolamento é

0,8

Plantas de Sol

0.4 0,6

Fve/F"""

Plantas de Sombra

0,2

Ql

'S(\l(.}o 0,08
"O
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Modulação do crescimento e forma
de plantas iluminadas

Desestiolamento de plântulas
recém ..germinadas

A luz controla o desenvolvimento durante a emer~

gência das plântulas a partir do solo. Todo o comple

xo processo de transição entre condição heterotrófica

(plântula estiolada) e condição autotrófica é contro~

lado pela luz (Fig. 19.2).

Plantas crescidas sob luz solar são capazes de per

ceber a proximidade de plantas vizinhas, levando a

respostas de evitação de sombra (aumento do cresci

mento longitudinal do caule). Ao mesmo tempo, as

plantas que crescem sombreadas, em comunidades

vegetais, percebem os diferentes níveis de sombra~

mento em que se encontram, também conduzindo a

respostas de desenvolvimento que possibilitam atin~

gir com rapidez a radiação solar direta.

As respostas dos vegetais à quantidade de luz do

ambiente variam muito entre as espécies. A maioria

das plantas adaptadas à sombra (umbrófitas) não res

ponde à diminuição da razão <1>, promovida pelo re

dução dos valores da razão~, ou seja, pelo enriqueci~

mentode luz VE (Fig. 19.14). Por outro lado, as plan~

tas adaptadas ao sol, intolerantes à limitação de luz,

possuem mecanismos eficientes para evitar a sombra.

Estas, quando submetidas à sombra, alocam suas re~

servas para o aumento do alongamento dos entrenós,

acelerando o crescimento longitudinal do caule. O

preço pago por esse gasto extra de reservas costuma

ser a diminuição da área foliar, do sistema radicular e

a inibição do desenvolvimento das gemas laterais

(menor ramificação lateral).

daninhas cuja presença não era antes detectada. No

plantio direto, o solo permanece recoberto com pa~

lha, proporcionando uma redução significativa das

populações de plantas invasoras. Em parte, tal suces

so no controle quantitativo dessas espécies indesejá

veis deve~se à redução da freqüência de germinação

de suas sementes devido à manutenção das sementes

em condição de fotodormência.
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Fig. 19.15 Efeitos de phyA e phyB na evitação à sombra. Plantas crescendo em clareiras (ambiente rico em luz V) acumulam prefe

rencialmente phyB. Plantas em condições sombreadas (ambiente rico em luz VE) acumulam phyA. Como phyA é instável, ao ser
degradado ele é posteriormente substituído por phyB. (Modificado de Taiz & Zeiger, 2002.)

mediada por phyB. O efeito de phyA na inibição do

estio lamento ocorre se o comprimento de onda pre

dominante for VE contínuo, o que ocorre apenas em
locais sombreados. Sendo phyA lábil e intensamente

degradado pela luz, a resposta de plantas intoleran

tes à condição de sombreamento (maior proporção

de fótons VE) passa a ser assumida por phyB, per
mitindo a aceleração da taxa de alongamento do

caule, resposta típica de evitação de sombra (Taiz
& Zeiger, 2002).

Detecção da aurora e do crepúsculo e
sincronização do relógio biológico

O enriquecimento da radiação ambiental com VE

no início e final do dia é percebido pelo fitocromo.

Tal percepção promove a sincronização do oscilador
endógeno (relógio biológico) aos ciclos naturais de

claro e escuro durante 24 horas (ver Capo 15, Rit
mos Circadianos nas Plantas). Nos ritmos circadia

nos, a operação do oscilador endógeno ajusta even

tos fisiológicos e bioquímicos para que ocorram em

certas horas do dia. Um único oscilador pode estar

acoplado a múltiplos ritmos circadianos, que podem
ocorrer em vários momentos diferentes do ciclo de
24 horas.

Percepção fotoperiódica

Muitas espécies vegetais têm várias etapas do seu

ciclo de vida controladas pelo fotoperíodo. Os fito

cromos estão envolvidos na percepção do fotoperío

do. A percepção fotoperiódica pode desencadear o

início da fase reprodutiva (indução do desenvolvi

mento de gemas florais), da dormência ou da forma

ção de órgãos de reserva (tubérculos, raízes tuberosas,
bulbos), dependendo da espécie e do momento do seu

ciclo de vida. No fotoperiodismo, o fitocromo inte

rage com o relógio biológico das plantas, sinalizando

as estações do ano. A interação entre o fitocromo e o

relógio biológico é um processo complexo e ainda
controvertido.

A percepção do fotoperíodo pelas plantas sinaliza

mudanças no padrão de desenvolvimento, definindo

a época em que determinados eventos importantes,

como o florescimento, irão ocorrer (ver Capo 16, FIo

ração). Ou seja, o sinal fotoperiódico promove o ajus
te (sincronização) das diferentes fases do ciclo de vida

de uma espécie às variações sazonais do ambiente. Isso

assume uma importância vital nas regiões de clima

temperado, onde as estações do ano são bastante di

ferentes e definidas. Por outro lado, em regiões tro

picais ou subtropicais, o florescimento induzido por



fotoperíodos, ainda que essa variação seja pequena,

pode garantir uma sincronia com a disponibilidade de

água, polinizadores ou ausência de outras espécies

competidoras durante a germinação subseqüente das
sementes formadas.

FOTOMODULAÇÃO DO
DESENVOLVIMENTO PELA

LUZ AZUL

Luz azul e UV~A (ultravioleta banda A), não~

direcional, promovem várias respostas em plantas, tais

como inibição do alongamento do caule e hipocótilo,

expansão foliar, florescimento fotoperiódico, intera~

ção com o relógio biológico, estimulação da síntese

de clorofilas e carotenóides, síntese de antocianinas,

movimento estomático e controle da expressão de

genes. Estudos envolvendo a técnica molecular de

"análise de microarranjos"* indicaram que 1/3 dos

genes de Arabidopsis altera o seu padrão de expressão

em resposta à luz azul (Lin & Shalitin, 2003).

Luz azul e UV ~A, direcional, promovem a expan~
são assimétrica do caule, levando à curvatura

fototrópica em direção à fonte de luz (ver Capo 14,

Movimento nas Plantas). A análise genética de mu~

tantes fotomorfogênicos indicou que as respostas à luz

azul são mediadas por vários fotorreceptores diferen~

teso Os mutantes hy4 e blu 1, 2 e 3 de Arabidopsis não

apresentam inibição do alongamento do hipocótilo em

presença da luz azul, mas mantêm curvatura fototrópica

similar ao genótipo selvagem em resposta à luz direci
onal. Inversamente, outros dois mutantes diferentes de

Arabidopsis mostraram-se insensíveis à luz azul direci

onal, ou seja, não manifestaram curvatura fototrópica,

mas apresentam a inibição tipica do alogamento do

caule em reposta à luz azul não-direcional. Essas ob~

*N.A.: A análise de microarranjos (miCToarrays) consiste, basi
camente, na detecção de quais genes estão sendo expressos em
determinado tecido ou estágio do desenvolvimento vegetal. Isso
é possível através da hib.ridação de seus cDNAs (obtidos de
mRNAs desconhecidos) em placas contendo uma matriz de
mRNAs de seqüências previamente conhecidas. Os projetos
transcriptomas (ESTs) têm facilitado muito a análise de
microarranjos, já que disponibilizam um grande número de
mRNAs de seqüência conhecida .
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servações permitiram concluir que existem fotorrecep

tores separados para a percepção do sinal de luz azul

direcional e não-direcional (Quail, 1994).

Os criptocromos medeiam a percepção da luz azul

não-direcional. Plantas deficientes em criptocromo

apresentam hipocótilo alongado em presença de luz

azul. Desde o isolamento do primeiro criptocromo em

Arabidopsis (CRYl), em 1993, criptocromos têm sido
encontrados em todas as células eucarióticas estuda

das. Em Arabidopsis, foram identificados dois genes

que codificam criptocromos (CRY1 e CRY2) e, no

tomateiro, três genes (CRY1a, CRY1b e CRY2). Os

criptocromos vegetais são flavoproteínas que apresen

tam, em sua região protéica associada ao cromóforo,

uma grande similaridade estrutural com as fotoliases

presentes em procariotos e eucariotos. Fotoliases são

proteínas reparadoras de DNA ativadas pela radiação

UV. Acredita-se que as fotoliases sejam progenitoras

evolutivas dos criptocromos. Os criptocromos são

proteínas nucleares que medeiam o controle das ta

xas de alongamento do caule, a expansão foliar, o

controle fotoperiódico e o relógio biológico circadi

ano. Estudos recentes indicam que os criptocromos

apresentam fosforilação dependente de luz azul. Tal

evento afetaria a sua conformação, suas interações

intermoleculares e sua atividade fisiológica (Lin &
Shalitin, 2003).

A luz azul direcional apresenta um pico de absor

ção em370 nm (UV-A) e três picos diferentes no azul

(400 a 500 nm). Os fotorreceptores responsáveis pela

resposta fototrópica foram denominados fototropinas.

Até o momento foram encontrados dois genes que

codificam fototropinas em Arabidopsis (PHOT 1 e

PHOT 2). As fototropinas são proteínas cuja meta

de C~terminal, isto é, a terminação polipeptídica em
carboxila, é uma cinase serina/treonina. A metade N

terminal da proteína (terminação polipeptídica em

grupo amino) liga~se a mononucleotídeos de flavina

(FMN). Dados experimentais indicam que as

fototropinas se autofosforilam ao absorverem luz azul.
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- 2-oxossuccinâmico, 104
- salicílico, 338
- - biossíntese, 338

- - funções, 339
- trans-cinâmico, 338
- tricarboxílicos, 202
- - ciclo dos, 200

Acidose do citossol, 205

Açúcares, 192,375
Adenina, 252

Adenosina-difosfato-glicose, enzima

pirofosforilase de, 414
Adenosina difosfato ribose cíclica, 302

Adenosina-fosfossulfato, 60

a-difluorometilarginina, 335
Ado-Met sintetase, 393

ADP-glicose pirofosforilase, 162

Adubação
- nitrogenada, 375
- verde, 94
Aechmea victoriana, 314

Aerênquima, 329
- esquizógeno, 330
- lisígeno, 330

- - etapas da formação de, 331
Aerenquimatosa, câmara, 330
AG12-aldeído,281

Agaricus bisporus, 309
Agentes tóxicos, 312
Agmatina, 110
Agrobacterium
- rhizogenes, 257

.



440 Índice Alfabético

- tumefaciens, 255

Água
- absorção de, pelas células, 1
- deficiência de, no solo, 16
- eficiência

- - de uso da, 31,169

- estrutura e propriedades físico-químicas da, 2
- - estrutura da molécula de água, 2

- - propriedades físicas e químicas da água, 4
- - - de coesão e adesão, 6

- - - de solvente, 4

- - - térmicas, 5

- fotoxidação da, 128
- movimento da, entre células e tecidos, 13

- nas raízes, absorção e movimento radial
de, 18

- no solo, 16
- no xilema, movimento ascendente de, 21

- - capilaridade, 23

- - pressão positiva da raiz, 22
- - teoria da coesão e tensão, 24

- potencial de, 11
- - componentes do, 12
- - - de pressão, 12
- - - gravitacional, 13
- - - mátrico ou matricial, 13

- - - osmótico, 12

- processo do movimento da, 7
- - difusão, 8

- - fluxo em massa, 7
- - osmose, 9
AIA (v. Ácido indolilacético)

Alagamento, 314 (v.tb. Solo alagado)
- crescimento caulinar de plantas de arroz

cultivadas sob, 319
- estresse de, 349

Alanina, 105,256
- aminotransferase da, 105

- formação de, a partir de piruvato, 111
Alantoína, 102

Albizzia julibrissin, 351
Alcalóides, 336

Aleurona, camada de, 287
- célula da, 289

- na síntese de a-amilase induzida pela

giberelina, 289
Alface, semente de, fotorreversibilidade V -VE

da germinação de, 425
Alfafa,344

Alga(s),308
- Chlorella, 309
- marinha, 321
- vermelhas, 370

Algodão, 344

Algodoeiro, 313
Allium

- cepa, 418
- sativum, 418

Alongamento caulinar, 284

Alpiste, 341
Alternaria citri, 316
Alumínio, 70
Amadurecimento de frutos, 323

Amaranthaceae, 403
Amaranthus

- caudatus, 395

- retroflexus, 397
- viridis, 403
Amaranto, 395
Amburana cearensis, 405

Amidatransferase de glutamina:2-

oxoglutarato, 100
Amido, 161,206,413
- estrutura da molécula de, 163

- síntese de, 162,410

Amilopectina, 163
Amiloplastos, 414
Amilose, 163
Amina oxidase, 221
Aminoácido(s),206

- ácidos, 103
- aromáticos, família dos, 108
- básicos, 103
- biossíntese de, 106

- - família, 106
- - - da ribose-5-fosfato, 112

- - - do aspartato, 106
- - - do 3-fosfoglicerato, 111
- - - do glutamato, 109

- - - do piruvato, 111
- - - dos aminoácidos aromáticos, 108

- histidina, 261
- metionina, 311

- síntese de, 101

Aminoetoxivinil glicina, 268, 311, 348
Aminotransferase(s), 105 .

- da alanina, 105
- de serina, 106

- do aspartato, 105
Amônia, 2, 94,150,280,315
Anacardiaceae, 403
Anaerobiose, 20
Ananas comosus, 313, 377

Anatomia tipo Kranz, 154
Ancimidol, 282
Anel

- de porfirina, 128
-indólico,224

- pirrólico, 336

- purínico das citocininas, e cadeias laterais
possíveis, 255

Angiosperma(s), 31, 90,155
- arbóreas, 322

- parasita, 401
Annonaceae, 339

Anona crassiflora, 405
Antioxidantes, 389
Antocianinas, 412
Antranilato, sintase do, 109

Apoplasto, 20,183,226,415
Apoproteína, 352, 426
- PHYA, 431
- PHYB1, 431

Aquênios, 241
Arabidopsis thaliana, 254, 263, 317, 363, 407
- mutantes de, 334, 389

Arabinogalactanos, 348
Arabinosidase, 394
Araceae, 339

Araucaria angustifolia, 346, 404
Arecaceae,403

Argila, 17
Arginina, 103, 110
Aristochiadaceae, 339
Arracia xanthorrhiza, 416

Arroz, plantas de, crescimento caulinar de,
cultivadas sob alagamento, 319

Asparagina, 103
- enzima aminotransferase da, 104

- metabolismo de, 105

- sintetase da, 102

Aspartato, 106
- aminotransferase do, 105, 155

- cinase do, 107
- família do, 106

Aspergillus
- clavatus, 309

- flavus, 309
Aspirina, uso de, 340
Asteraceae, 403, 416

A TP, 115, 117
Aurora, 436
Auxina(s), 217-249, 313, 377

- crescimento integrado entre caules e raízes

promovido pela produção, transporte e
efeito das citocininas e, 269

- distribuição assimétrica da, em ápices de
coleóptiles de milho após a estimulação
fototrópica, 344

- histórico da descoberta, 217

- interação entre, e citocininas na indução de
raízes e calos, 268

- mecanismo de ação, 245

- - expressão gênica, 247
- - percepção, 245
- - transdução, 246
- metabolismo do ácido indolilacético, 220

- - biossíntese, 220

- - conjugação, 222

- - degradação, 223
- naturais e sintéticas, 219, 242

- transporte polar das, 224
- - teoria quimiosmótica, 226
Auxinas, efeitos fisiológicos das, 229
- abscisão foliar, 243

- ação herbicida de auxinas sintéticas, 244
- continuidade do crescimento, 232

- - diferenciação celular, 234
- desenvolvimento

- - de flores e frutos, 240
- - do eixo caulinar, 236

- - - formação do gancho apical, 237
- - - quebra da dominância apical e

crescimento da gema axilar, 236
- - radicular, 238

- divisão, crescimento e diferenciação
celular, 229

- hipótese do crescimento ácido, 231
Aveia, 342
Azolla caroliniana, 310
Azotobacter chroococcum, 402

B

Bactérias, 308

Balanço
- auxina/citocinina e o desenvolvimento

vegetal, 268
- hídrico foliar, 304
Baseallaceae, 416

Begonia evasiana, 409
Benzeno,5

Benzilaminopurina, 252
Benzoato de sódio, 312
Bertholletia excelsa, 403

Beta vulgaris, 418
Beterraba, cultura de, 434

B-2,3-glucanase, 394
Bidens pilosa, 379,402
Biologia molecular, estudos de, 372



Biossíntese

- de aminoácidos, 106

- - família, 106
- - - da ribose-5-fosfato, 112

- - - do aspartato, 106
- - - do 3-fosfoglicerato, 111
- - - do glutamato, 109
- - - do piruvato, 111
- - - dos aminoácidos aromáticos, 108

- de polissacarídeos de parede, 232

Biotecnologia
- citocininas e, 275

- vegetal, 250
Bissulfito, 315
Bombacaceae, 403

Bombas de prótons, 189,227
Boraginaceae, 403
Boro, 42, 61, 62

Botryris cinerea, 316
Brachiaria

- brizantha, 305, 393

- - sementes de, 401
- decumbens, 393
Brassica

- chinemis, 333

- napus, 333
Brassinosteróides,333

- biossíntese, 333

- funções, 333
Bromélia(s),314

- epífita, 253
Bromeliaceae, 313

c
Cabreúva, 390
Cadeia

- de transporte de elétrons, 199
- tetrapirrólica, 427
Cádmio, 315

Caesalpiniaceae, 403
Calatheia allouia, 41 7

Cálcio, 42, 353

CaUitriche platycarpa, 319
Calmodulinas, 58, 348
Ca10se, 182
Calvin, ciclo de, 99

Calvin-Benson, ciclo de, 142
Câmbio vascular, 179

Campesterol, 333
Canais iônicos, 353
Canela-sassafrás, 401
Cannabis sariva, 288

Capacidade de campo, 17
Capim-braquiária, 393
Capim-massambará,401
Carapa guianerisis, 403
Carbamil fosfato, 110
Carboidrato(s),389

- metabolismo dos, de reserva, 413

- palatinose, 414
- produção, distribuição e armazenamento de,

em plantas herbáceas perenes com órgãos
de reserva, 415

- síntese de, 117
Carbono, 42
- dióxido de, 9, 26
- fluxo de, na célula, 199
- - ciclo, 202

- - - cadeia de transporte de elétrons, 203
- - - dos ácidos tricarboxílicos ou ciclo de

Krebs,202

- - fermentação, 205
- - fluxo respiratório varia com o estado

fisiológico da célula, 206
- - glicólise, 199

- - via da ubiquinona ou via alternativa de
transporte de elétrons, 204

Carica papaya, 399
a-caroteno, 129

l3-caroteno, 129
Carotenóides, 128,431

- não-oxigenados, síntese dos, 297

- oxigenados, síntese e clivagem dos, nos
plastídeos, 298

Carreadores móveis, 130

Caruru,397
'Carvalho, floresta de, 434

Caspary, estrias de, 20, 47
Catasetum fimbriatum, 272
Catasterona, 334
Catharanthus raseus, 399

Caule(s),209

- crescimento do, de plantas de arroz

cultivadas sob alagamento, 319
- e coleóptiles, 347
Cecropia, 434

- glaziovii, 397, 405

- obtusifolia, 399
Cedrella odorata, 403

Ceiba alliodora, 403
Célula(s)
- buliformes, 350

- - murchas, 350

- - túrgidas, 350

- companheiras, 182
- - constituição dos elementos, 182
- condutoras no xilema, 21
- crivadas, 179

- da bainha perivascular, 154
- da camada da aleuroma, 289

- das algas e bactérias fotossintetizantes, 119
- de aleurona, 287
- de transferência, 182

- do mesófilo, 99,156,415

- do parênquima
- - do floema, 186
- - lacunoso, 120
- - vascular, 180

- epidérmicas, 350
- floemáticas, 414

- guardas, 28, 120, 302
- maduras, 256

- meristemáticas, 376

- motoras, 349, 352

- - dos pulvinos, 353

- não-lignificadas, 324
- parenquimáticas, 414
- subsidiárias, 32, 120

- vegetal, 252
Célula-dreno, 180
Célula-fonte, 180
Celulase, 394
Celulose, 181,206
- microfibrilas de, 394

Centeio, 373
Centros de ferro-enxofre, 133

Cercospora risicola, 297
Cereais, 373
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Cestose,419
Cestotriose, 415
Cevada, 287, 289

Chenopodium
- aLbum, 401
- rubrum, 372

Chlamydomonas reinhardtii, 362

Choque térmico, 270, 374

- proteínas de, 389
Chorisia speciosa, 405
Chrysantemum,373
- morifolium, 372

Cianeto de potássio, 315
Cianobactérias, 370

Cichorium intybus, 418
Ciclina(s), 29, 261
Ciclo(s)

- celular, 284

- da sintase do glutamato, 101

- - assimilação de NH; e o, 100
- de divisão celular, 229
- de Krebs, 106, 201, 202,393

- de Yang, 311

- do nitrogênio, 76
- dos ácidos tricarboxílicos, 199

- fotossintético redutivo C]' 142
Ciclo de Calvin-Benson, 99,143
Ciclo-hexanotrionas, 280

Cinase(s)

- de ,,/-glutamil, 110
- do aspartato, 107

- do N-acetil-glutamato, 110

- tipo MAPK, 246
Cinetina, 250

Cinógrafo, 351
Cistationina-,,/-sintase, 108
Cisteína, 55, 106, 113
Citocinina(s), 206, 250-278,313,376

- altas concentrações de, 410
- anel purínico característico das, e cadeias

laterais possíveis, 255
- biossíntese de, 252, 254

- crescimento integrado entre caules e raízes

promovido pela produção, transporte e
efeito das, e auxina, 269

- dinâmica das, na célula e no vegetal como
um todo, 252

- - conjugação e hidrólise, 255

- - oxidação, 257
- - transporte, 260
- e biotecnologia, 275

- estrutura das principais, que ocorrem nos
tecidos vegetais, 251

- integração de alguns dos efeitos das, 267

- interação entre auxina e, na indução de
raízes, calos e caules, 268

- modo de ação das, 260

- - alvos primários, 263
- - - diferenciação celular, 263
- - - divisão celular, 263
- - - estabelecimento de drenos, 264

- - - fotomorfogênese, 266
- - - retardamento da senescência foliar, 264

- - percepção e transdução de sinal, 261
- perspectivas, 276
- principais tipos de, e seus conjugados, 256
- receptor de, expressão do gene que codifica

um, em levedura mutante deficiente em

receptores do tipo histidina quinase, 262
- ribosídicas, 255
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- sintéticas, estrutura das principais, 252
Citocininas, efeitos das, 266

- balanço auxina/citocinina e o
desenvolvimento vegetal, 268

- na interação, 267
- - com outras classes hormonais, 267

- - entre os vegetais e o ambiente, 272
- - -luz, 272

- - - microorganismos, 274
- - - nutrientes minerais, 272

- - - temperatura, 273
Citocromo bss7, 97
Citoplasma, 226, 280,427
Citossol, 99, 184,415
- acidose do, 205
Citrulina, 103
Citrus,321
- deliciosa, 292
- reticulata, 292

- vokameriana, 321

Clima temperado, regiões de, 322, 436
Climatério, 211

Clivagem oxidativa, 298
Cloreto,63
Cloro, 42

Clorofila(s), 116,206,314,412,433
- baixo acúmulo de, 431

Cloroplasto(s), 24, 99, 121, 252,346
- desenvolvimento de, 426
- enzima do, 101

COI, mecanismos fotossintéticos de
concentração de, 154

- destino dos produtos da fotossíntese, 161
- - controle da alocação de carbono entre

sacarose e amido, 165
- - síntese, 164

- - - de amido nos cloroplastos, 162
- - - de sacarose no citoplasma, 164
- mecanismo, 154

- - C4, 154

- - - ciclo bioquímico C4, 155

- - - regulação do ciclo C4, 158
- - MAC, 158

- - - e a sobrevivência das plantas, 160
- - - via bioquímica MAC, 159
- PEP carboxilase, 160

- - regulação da PEPcase, 160
Cobalto,42

Cobre, 42, 315

Coffea sp., 418
Coleóptile(s), 218, 287, 422
- caules e, 347

- de aveia, fototropismo em, desenvolvidos no
escuro, 342

Colocasia escu/enta, 418

Commelina virginica, 402
Complexo(s)
- A TP sintase, 130

- citocromo bJ, 130
- de captação de luz, 127
- de Golgi, 181,245
- estomático, 32, 121

- proteína-molibdênio, 97

- supramoleculares nas membranas dos

tilacóides, estrutura e regulação, 13 7
Compostos
- de fosfônio, 280
- fenólicos, 338, 405

- inorgânicos, 315
- nitrogenados, 272

- tóxicos, 320

Comunidades vegetais, fotossíntese e

produtividade em, 173
- fotossíntese, 174

- - e produtividade econômica das culturas, 176
- - por unidade de área foliar e

produtividade, 174

- produtividade e arquitetura do dossel, 175
- taxas de respiração celular e produtividade, 174
Constante

- de Planck, 125

- dielétrica, 5
Controle

- da respiração nas plantas por fatotes
internos, 212

- - disponibilidade de substrato, 212
- - ferimentos e lesões, 214

- - quantidade de oxigênio, 213

- - temperatura, 213
- hormonal, 394

Copaifera langsdarffii, 405

Corantes viologênio bipiridilium, 137
Corrente

- de infecção, 82
- transpiratória, 180
Cotilédones, 103,422

CR P680, 132

Crassuláceas, metabolismo ácido das, 158

Craterastigma plantgineum, 303

Crepúsculo, 436
CriniPellis perniciosa, 274

Criptocromo, 369, 422, 433
- moléculas de, 433

Cromatografia

- do tipo HPLC, 270
- gasosa, 270
Cromóforo, 371, 430
- do fitocromo, 427
Craton

- floribundus, 399

- urucurana, folhas de plantas de, curvaturas

das, provocada pelo tratamento com
Ethrel,320

Cucumis

- anguria, 395, 396
- - gavinhas de, 349
- - sementes de, 388

- - - germinação sob luz branca e no escuro de,
provenientes de frutos amadurecidos

em condições de dias curtos, 396
-sativus, 288,396, 423
Cucurbita, 282
- maxima, 316

Cucurbitaceae, 284, 314, 348
Cultura

- de beterraba, 434
- de embriões in vitro, 404

- de trigo, 434

Curvatura fototrópica, 437
Cutículas, 350

Cyclantaceae, 339

Cynara scolymus, 418
Cyperus ratundus, 401

D

Dahlia,411
Daninhas, 434
Daucus carata, 418

Deficiência

- de água no solo, 16
- de boro, 62
- de cobre, 63
- de enxofre, 61
- de ferro, 64
- de fitocromo, 430

- de manganês, 64

- de níquel, 67
- de potássio, 58
- hídrica, 168

Dendrobium, 274, 374
- nobi/e, 27 3

Descarboxilação oxidativa do ácido
indolil-3-acético, 224

Desenvolvimento

- de flores e frutos, 240

- do eixo caulinar, 236
- radicular, 238
Desfolhantes, 315

Desidratação e tolerância a dessecação, 388
Desidratase da treonina, 107

Desidrogenase
- da homosserina, 108
- da homosserina-A, 107

- do gluramato, 100
- - semi-aldeído, 110

Dessecação, desidratação e tolerância a, 388
Diacilglicerol,352

Diagravitropismo, 342
Diazociclopentadieno, 312
Diclorofenildimetiluréia, 37
Dicotiledôneas, 59

Dictiostelium mucoroides, 321

Diferenciação celular, 234
Difusão, 8

Diidropicolinato, sintase do, 108
Diidroxiacetona fosfato, 201
Diidrozeatina, 251

Dionaea, 354
Dioscorea, 41 7

- alata, 419

- bulbifera, 417
- delicata, 412

- olfersiana, 417
- rotundata, 419

- sp., 418
Dioscoreaceae, 419

Dióxido de carbono, 9,26
- e luz, 37

Diplopia natalensis, 316
Diquat,137
Diuron,137
Divisão celular, 263
DNA

- proteínas ligadoras de, 363
- recombinante, técnicas de, 411

- replicação de, :68
Doença, organismos causadores de, 321
Donnan, espaço livre de, 46, 184
Dormência, 31 S
- de sementes, 4.:'6

- - classificação dos principais tipos de, 407
- - principais ewntos associados a quebra da, 406
- estados de, 405
- extra-embrionária, 405

- física, 405

- fisiológica, 405
- genes de, 406
- mecânica, 405

.J



- morfológica, 405
- primária, 387

- química, 405
Drenos,264

Drosera, 354
Droseraceae,354

Drosophila melanogaster, 358

E

Ecofisiologia e respiração, 215
Ectodesmas, 53
Ectomicorrizas, 71

EDTA,347

Efeito Warburg, 149
Eichhomia crassiPes, sementes de, 401

Einstein-Stark, lei da equivalência

fotoquímica de, 125
Elementos

- crivados, constituição dos, 181
- dos tubos crivados, 179
- minerais, 41

- - essenciais, 42

- - nas plantas, 41
Elétrons, transporte cíclico de, 136
ELISA, ensaio, 270
Embaúba, 397
- semenres de, 434

Embebição, 389
Embolia no xilema, 26
Embrião(ões), 290,386
- cultura de, in vitro, 404
- imaturos, 388

Endo-j3-mananase, 394
Endocarpo, 405
Endoderme, 21, 48

Endosperma, 386
- amiláceo, 287

- apical, 394

- mobilização de reservas de, 286
- solutos de, 287

Endoral,315

Energia

- de excitação eletrônica, 125
- dos fótons de luz, 125

- química, conversão da luz em, 123

- - como corrente de partículas, 124
- - como fenômeno ondulatório, 123

- - e pigmentos, absorção e destino da energia
de excitação elerrônica, 125

- - energia que impulsiona a fotossíntese, 123
Envelope, 122
Enxofre, 42

- assimilação do, 113
- deficiência de, 61
Enzima(s)

- aminotransferase da asparagina, 104
- asparaginase, 104
- j3-glucuronidase, 428
- ciclases, 280
- cinase, 160

- desidrogenase do glutamato, reação
catalisada pela, 100

- digestivas, 354

- dioxigenases, 280
- do cloroplasto, 101
- ent-copalil difosfato sintase, 281
- ent-kaureno sintase, 281
- frutose-l ,6-bisfosfatase, 164

-GOGAT,98

- GS, 98
- hidrolíricas, 286

- isopentenil transferase (lPT), 254, 276
- málica, 156
- mirocondriais, 393

- NADP-malato desidrogenase, 155

- P450 mono-oxigenases, 280
- pirofosforilase de adenosina-difosfato-

glicose, 414
- piruvato fosfato dicinase, 172
- redutase, 96
- - do nitrato, 96
- - do nitrito, 97

- RNi, 98
- sintetase da glutamina, 100

- superóxido dismutase, 13 7
· zearina-O-glicosiltransferase, 257
Epicótilo, 309
Epiderme, 184
• adaxial, 350

Epinastia, 316
Epinasrismo, 349

Epoxidação, reações de, 299
Epoxidase da zeaxantina, 299

Equação de van't Hoff, 13
Equilíbrio hídrico, 168
Equisetum hyemale, 310

Erithrina speciosa, 405
Eritrose-4-fosfato, 106

Ervilha, plântulas esrioladas de, 309
Erwinia rhapontici, 414
Escherichia coli, 253, 270

Esclerênquima, 352

Escopolamina, 419
Escototropismo, 345

Espaço(s)
• intercelulares do mesófilo foliar, 168
• livre, 46

- • de água, 46
- - de Donnan, 46, 184
• subestomárico, 28

Espectro eletromagnético, 123
Espectrofotometria, 428
Espectrometria de massas, 270

Espermidinas, 334
Esperminas, 334
Esquema Z, 131

Estações do ano, 367, 436
Estado(s)
- de dormência, 405

• fotoestacionário do fitocromo, 396
• líquido-cristalino, 392
- nurricional, 396

Estaquiose, 183
Estatólitos, 345
EsteIo, 19

Éster(es),326
- metílico, 296
Esterilidade masculina, 321

Estiagem, plantas sob, 415
Estímulo(s)
- ambientais, 349

• elétricos, 353

- gravitacional, 346
• luminoso, 432

- tigmonástico, 354
Estolões, 345

Estômato(s), 30, 120
• câmara subestomática, 28, 32
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- fisiologia dos, 31

- • caracterização geral dos estômatos, 31
- - controle do movimento estomático, 36

- - • água e temperatura, 36
• •• dióxido de carbono e luz, 37

- . mecanismos que regulam o movimento
estomárico, 33

- poro de, 32
Estresse

- de alagamento, 349
• hídrico, 31, 155,389

• • temporário, 400
- nutricional, 374
- salino, 301

Estrias de Caspary, 20, 47
Estrigol, 401
Estroma, 122
Estrutura

- da máquina fotossintética, 119
- - cloroplastos, 121
• - folhas, 119
Etanol, 5, 207

Ethephon, 312
Ethrel,312

- curvatura das folhas de plantas de Croton

urucurana provocada pelo tratamento
com, 320

- reação de liberação do etileno a partir do, 312
Ethylene diamine tetraacetyc acid (v. EDT A)
Etileno, 90, 239,308-332,377

- biossíntese e inativação, 310

• - aplicação de fitorreguladores, 313
- - - ácido abscísico, 313
- •• auxina, 313

- •• citocinina, 313
- - - etileno, 313

- - - giberelina, 313
- • fatores bióticos e abióricos, 314

- - - alagamento, 314
•• - COl, 314
'" ferimentos mecânicos, 315

- - - infecção por patógenos, 316
- u luz, 314

• •• oxigênio, 314
'" seca, 315

- - - substâncias químicas, 315
• - - temperatura, 314
- histórico da descoberta do, 308

• mecanismo de ação, 316
- modelo hipotético de sinalização do, em

Arabidopsis, 317
• ocorrência do, 309

- proteínas receptoras de, 323
- reação de liberação do, a partir do Ethrel, 312
- sensibilidade ao, 328

- transporte, 316
- via de biossíntese do, e ciclo de Yang, 311

Etileno, principais funções nos vegetais, 318
- crescimento e diferenciação, 319
- - da parte aérea, 319
- - - abertura do gancho subapical, 319
• - - abscisão, 327
- •• amadurecimento de frutos, 323

• • - crescimento, 319

• - - expansão e epinastia de folhas, 320
- - - indução floral e expressão sexual, 320
- - - lenticelas hipertrofiadas, 320
- - - senescência, 321
- - - tecidos secretores, 321

- - de raízes, 328
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- - - adventícias, 328

- - - aerênquima, 329
- - - crescimento, 328

- - - formação de pêlos absorventes, 328
- divisão e expansão celular, 318
- dormência, 318

Eucalyptus, 288
Eucariotos, 437

Euphorbia pulcherrima, 373
Euphorbiaceae, 403

Euterpe edulis, 403

Evaporação periestomática, 28
Evocação floral, 378
Exoderme,45

Expansinas, 232, 394
Experimentos de Went, 343

Expressão gênica, 303
- regulação da, 432
Extrato vegetal, 250

F

Fabaceae, folíolos de, 344
Família Droseraceae, 354

Farnesil pirofosfato, 281
Fator(es)

- ambientais, 367
- - luz, 368

- - temperatura, 373
- - umidade, 374

- de transcrição PIF3, 358
- endógenos, 374

- - açúcares, 375
- - hormônios vegetais, 376
- - - ácido abscísico, 377
- - - auxinas, 377
- - - citocininas, 376

- - - etileno, 377

- - - giberelinas, 377
- - nutrição, 374
Fechamento

- hidroativo, 36

- hidropassivo, 36

Feedback negativo, 276
Feijoeiro, 351
- folhas primárias de, nictinastismo em, 351
- pulvinos de, 352
Feixes condutores, 184

Felogênio, 86
Fenilalanina, 106

- amônia-liase, 339
Feniluréias, 251

Fenóis protetores contra UV, 362

Fenômeno da compensação de temperatura, 357
Fenótipo do mutante aurea de tomateiro, 431
Feofitina, 132

Ferimentos mecânicos, 312

Fermentação, 201
Ferredoxina, 100, 134

Ferredoxina-tiorredoxina redutase, 148
Ferro, 63, 315
- deficiência de, 64

Fertilidade, 257

Fertilização, 386
Fick, lei de, 8, 29
Ficus

- insipide, 399
- sycomurus, 308
Filotaxia, 366

Fitocromo(s), 206,369,422,426
- cromóforo do, 427

- deficiência de, 430

- do tipo I, 371
- do tipo 11,371
- e controle do desenvolvimento, 422
- - descoberta do fitocromo, 422

- - fitocromo: uma família gênica, 425

- - localização e expressão dos fitocromos, 428
- - mecanismos de ação, 431
- - - modificação da permeabilidade das

membranas, 432

- - - regulação da expressão gênica, 432
- - mutações fotomorfogênicas, 430
- - propriedades físico-químicas dos

fitocromos, 426

- - - espectrofotométricas, 427
- - - molécula dos fitocromos, 426

- - respostas ao fitocromo e quantidade de
luz, 428

- estado fotoestacionário do, 396

- estrutura do, formado por um dímero
protéico, 426

- formas fotorreversíveis do, 425

- importância ecofisiológica dos, 433
- - controle da germinação de sementes

fotoblásticas,434

- - desestiolamento de plântulas
recém-germinadas, 435

- - detecção da aurora e do crepúsculo e
sincronização do relógio biológico, 436

- - modulação do crescimento e forma de
planta iluminadas, 435

- - percepção fotoperiódica, 436

- interação entre fluência e comprimento de
onda da fonte luminosa nas respostas ao,
429

- modos de ação do, durante a inibição do
alongamento do hipocótilo e regulação da
germinação de sementes, 430

- subunidades protéicas dos, 427
- tipo A, 431

- tipo B, 266, 426

- - mecanismo de ação do, na ativação da
expressão de genes regulados por luz,
incluindo prováveis componentes do
mecanismo central do relógio
circadiano, 360

Fitoeno

- dessaturase do, 298
- sintase do, 298
Fitol, 128

Fitoplâncton, 160
Fitormônio(s), 219, 273, 348

Fitorreguladores, aplicação de, 313
- ácido abscísico, 313
- auxina, 313
- citocinina, 313
- etileno, 313
- giberelina, 313

Fixação do nitrogênio, 89
Flavina adenina dinucleotídeo, 260
Flavonóides, 206

Flavoproteína, 97, 343
Fleano,419
Floema, 21,45,102,338,415
- mobilidade de íons e solutos no, 54

- transporte no, 179-197
- - carregamento e descarregamento do

floema, 185

- - constituição dos elementos crivados e
células companheiras, 181

- - - células companheiras, 182
- - - elementos crivados, 181

- - o que é transportado, 192
- - - açúcares, 192
- - - outros elementos transportados, 192
- - saída de sacarose, 193

- - transporte de sacarose, 188

- - - bombas de prótons, 189
- - transporte fonte-dreno, 193

- - vias apoplástica e simplástica, 183
- - - apoplasto, 183
- - - simplasto e plasmodesmo, 184
- - - transporte intermediário, 185
- - visão geral, 179
- - - do carregamento e descarregamento do

floema,190
- - - do sistema de, 179

Flor, representação idealizada, 381

Floração, 366-385
- aspectos moleculares, 381
- controle fotoperiódico da, 369

- de Arabidopsis, possíveis interações
moleculares envolvidas na, transição floral
controlada por várias vias gênicas, 382

- de Oendrobium Stardust e Oendrobium

Second Love, após tratamento de frio, 374
- desenvolvimento floral, 379

- evocação floral, 378
- fases de desenvolvimento, 366

- hipóteses sobre a natureza do sinal floral, 377
- in vitro, 383

- - plantas orquidáceas de, 385
- induzida fotoperiodicamente, 373, 437
- interações moleculares envolvidas na

transição floral, 382

- perspectivas no estudo da, 385

- tipos de respostas de, 369
Floração, indução da, 367
- fatores ambientais, 367
- - luz, 368

- - temperatura, 373
- - umidade, 374

- fatores endógenos, 374
- - açúcares, 375

- - hormônios vegetais, 376
- - - ácido abscísico, 377
- - - auxinas, 377
- - - citocininas, 376
- - - etileno, 377

- - - giberelinas, 377
- - nutrição, 374
- modelo simplificado de alguns componentes

da,376
Flores, 210

- da vitória-régia, 350
- masculinas, 321

- qualidade e a longevidade das, 366
Floresta

- de carvalho, 434

- tropical, 434
Flutuações térmicas, 398
Fluxo(s)
- de massa, 43

- fotossintético de elétrons e a fotoxidação da

água, 128
- - fotossistema, 13 2
- - - I, 133
- - - lI, 132
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- - fotoxidação da água, 133
- iônicos, 432

Folha(s), 119,209

- compostas de Leguminosae, 351
- de gramínea, hidronastismo em, 350
- de malva, orientação das, em relação a

posição do sol durante um dia, 345
- de mangueira, fungos em, 274
- de plantas, 274
- - de Croton urucurana, curvaturas das,

provocada pelo tratamento com
Ethrel,320

- - de Dendrobium, 27 4
- de tabaco, 265, 276

- expansão e epinastia de, 320
- lanceoladas e epinásticas, 271
- primárias de feijoeiro, nictinastismo em, 351
- senescentes, 260
Folíolos, 432
- da Fabaceae, 344

Força
- de tensão, 7

- de Van der Waals, 4

- motiva de prótons, 51
Formigas, 402
Fosfatases, 161
Fosfatidil inositol, 352
- bifosfato, 352

- metabolismo de, 353

Fosfoenol-piruvaro, 108
Fosfogliceraro, 106

3-fosfoglicerato, 141
- família do, 111

Fosfoglicoisomerase, 164
Fosfoglicolaro, 142
- fosfatase, 150

2-fosfoglicolato, 141
Fosfoglicomutase, 162
Fosfolipídios, 48, 392
Fosfônio, compostos de, 280
Fósforo, 42
Fotodormência,434

Fotofosforilação, 130, 134

- não cíclica, cíclica e pseudocíclica, 135
Fotomorrogênese em plantas, 421-438
- fitocromo e controle do desenvolvimento, 422
- - descoberta do firocromo, 422

- - fitocromo: uma família gênica, 425
- - localização e expressão dos fitocromos, 428
- - mecanismos de ação, 431
- - - modificação da permeabilidade das

membranas, 432

- - - regulação da expressão gênica, 432
- - mutações fotomorrogênicas, 430

- - propriedades físico-químicas dos
firocromos,426

- - - espectrofotométricas, 427
- - - molécula dos fitocromos, 426

- - respostas ao fitocromo e quantidade de
luz, 428

- fitocromos, importância ecofisiológica dos, 433
- - controle da germinação de sementes

fotoblásticas,434

- - desestiolamento de plântulas
recém-germinadas, 435

- - detecção da aurora e do crepúsculo e

sincronização do relógio biológico, 436
- - modulação do crescimento e forma de

planta iluminadas, 435

- - percepção fotoperiódica, 436

- foromodulação do desenvolvimento pela luz
azul, 437

- luz nos ambientes naturais, 433

Fotonastias, 422
Fótons,124

Foroperiodismo,422
- interação entre relógio circadiano e, 364
Fotorreceptor(es),421
- características importantes dos, que ajustam

o relógio circadiano, 360
- de luz na banda do UVB, 422

- esquema da ação cooperativa dos, 372
- fitocromo e criptocromo, 359
- UV-B, 369

Fororrespiração
- e o ciclo C" 149, 150
- - farores que afetam as taxas de

fotorrespiração, 152
- - papel da fotorrespiração, 153
- processo de, 104
Fotorreversibilidade, 424

- V -VE da germinação de sementes de
alface, 425

Fotossíntese, 114-178, 207

- conversão da luz em energia química, 123
- - luz, 123

- - - como corrente de partículas, 124
- - - como fenômeno ondulatório, 123

- - - e pigmentos, absorção e destino da

energia de excitação eletrônica, 125
- - - energia que impulsiona a fotossíntese, 123
- estrutura da máquina fotossintética, 119

- - cloroplastos, 121
- - folhas, 119

- etapa foroquímica da, 117
- líquida, 167

- processo, 115
- - de oxidação-redução, 115
- - em duas etapas, 116
Forossíntese, aspectos ecofisiológicos

associados à, 166

- eficiência de uso do nitrogênio, 173

- eficiência no uso da água, 169
- fotossíntese líquida, 167
- - e disponibilidade de CO" 167

- produtividade em comunidades vegetais, 173
- - forossíntese, 174

- - - e produtividade econômica das culturas, 176
- - - por unidade de área foliar e

produtividade, 174
- - produtividade e arquitetura do dossel, 175

- - taxas de respiração celular e
produtividade, 174

- respostas fotossintéticas
-- à luz, 170

- - - plantas de sol e de sombra, 171
- - à temperatura foliar, 172
Forossíntese, metabolismo do carbono na, 140
- a rubisco, 143

- fotorrespiração e o ciclo C" 149
- - ciclo C" 150
- - fatores que afetam as taxas de

fororrespiração, 152

- - papel da fotorrespiração, 153
- mecanismos forossintéticos de concentração

deCO,,154

- - destino dos produros da fotossíntese, 161
- - mecanismo, 154

- - - C4, 154
- - - MAC, 158
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- - PEP carboxilase, 160

- o ciclo CJ (Ciclo de Calvin-Benson), 143
- - autocatalítico, 145

- - balanço energético, 147
- - etapas do, 144
- - regulação do, 147

- regulação, 147
- - da rubisco, 147

- - das enzimas da fase regenerativa do ciclo

CJ,148
Fotossíntese, quando os pigmentos absorvem

luz, 126

- complexos supramoleculares nas membranas
dos tilacóides, estrutura e regulação, 13 7

- fluxo forossintético de elétrons e a

fotoxidação da água, 128

- - fotofosforilação, 134
- - - não cíclica, cíclica e pseudocíclica, 135
- - fotossistema, 132
- - - I, 130, 133

- - - lI, 132

- - fotoxidação da água, 133

- pigmentos fotossintéticos, 128

- transporte de elétrons e herbicidas, 13 7
Fototaxia, 362

Forotropinas, 422, 437
Forotropismo, 217, 341, 422
- curva típica de resposta a fluência para o, 343

- distribuição assimétrica da auxina difusí"el
após a estimulação fototrópica, 344

- em coleóptiles de aveia desenvolvidos no
escuro, 342

- proteínas associadas ao, 422
Fotoxidação da água, 128
Fruro(s),210
- amadurecimento de, 323

- camosos, sementes de, 323
- climatéricos, 314, 325

- não-climatéricos, 324

- secos, 324

Frurose, 188,415
- 1,6-bisfosfato, 201

- 2,6-bisfosfaro, 165
Frutose-6-fosfaro, 162

Fumararo, 202
Fuminho, 389

Funaria polymorfa, 310
Fungo(s),308
- Cercospora risicola, 297
- Crinipellis perniciosa, 274
- em folha de mangueira, 274
- Gibberella fujikuroi, 279
- micorrízico, 402

G

Galinsoga parviflora, 403
Gancho apical, 237
Gavinhas de Cucumis anguria, 349
Geadas, 312
Gelatina, 218
Gemas, 267
- caulinares, 267

- dormência de, 305
- florais, 436
Gene(s)
- a-amilase, 289
- AG-MYB, 288

- apl, 383
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- arr do tipo A, 261
- AtIPT, 254

- AtIPT2, 254

- atipt4, 254
- ccal, 364
- celI, 327
- cel2, 327
-cel5,327

- cel?, 327
- ckil, 262
- co, 382

- codificadores de canais de potássio, 353
- CRY1, 437
- CRY1a, 437
- CRY1b, 437
-CRY2,437

- cycd3, 263
- de Arabidopsis, 317
-de CKO, 257
- de dormência, 406

- EIN4, 317

- emf, 381
- ERS1, 317
- ERS2, 317
- ETR2, 317

- fca, 382
- fie, 382
- fotossintéticos, 356

- fpa, 382

- fri, 382
- frq, 359
- ft, 382
- fve, 382
- fwa, 382
- gi, 382
- homeóticos, 267, 381
- id, 382
- inibidores de proteinases II ou pin2, 306
- ipt, 253
- LEA, 389

- lfy, 382
-lhy, 364
- MADS box, 383
- nucleares, 427

- para a-amilase, 287
- PHOT 1,437
- PHOT 2, 437
- PHYA,425

- PHYB, 425
- PHYC, 425
- PHYD, 425
- PHYE, 425

- ptom5, 312
- ptom13, 312
- regulados por luz, 360
- rolC, 257
- tmr, 253

- tomlox b, 326
- vrn, 382
- ZOG1, 258
- ZOX1, 258

Gene-repórter GUS, 428
Geranil pirofosfato, 281
Geranilgeranil
- difosfato, 281

- pirofosfato, 281
Germinação, 386-408
- capacidade relativa de, de algumas espécies

pioneiras em diferentes condições de
luz, 399

- de sementes, 425
- - de alface, fotorreversibilidade V-VE da, 425

- - fotoblásticas, controle da, 434

- - modos de ação do fitocromo durante a
inibição do alongamento do hipocótilo e
regulação da, 430

- percentagens de, 388
- processo de, 390
- - controle hormonal, 394

- - embebição, 391
- - extensão radicular, 394

- - metabolismo, 392

- - terminologia e critérios, 390
- semente, 386
- - desenvolvimento da, 386
- - - controle do desenvolvimento, 389

- - - desidratação e tolerância a dessecação,
388

- - - etapas do, 386
- testes de, 404

Germinação, fatores que influenciam a, 395
- ambientais, 395

- - efeitos na fase de maturação, 396

- - efeitos na fase de pós-dispersão, 397
- - - fatores bióticos, 401

- - - fatores químicos, 401
- - - luz, 397

- - - potencial de água, 400
- - - temperatura, 398
- intrínsecos, 402
- - dormência, 404

- - morfologia, 402
- - viabilidade, 402

Germoplasma, variabilidade do, 45
Gibberella fujikuroi, 279
Giberelina(s), 230, 279-292, 313, 394

- ativas, processos associados ao estado de
equilíbrio de, 283

- bioativas, 282

- biossíntese, estágio, 279
- - 1: geranilgeranil difosfato a

ent-kaureno, 281

- - 2: ent-kaureno a AG12-aldeído, 281

- - 3: AG1/,aldeído a giberelinas, 281
- conjugação e inativação, 282
- efeitos fisiológicos e aplicações, 288
- - em frutos, 290

- - mudança de fase, indução floral e
determinação do sexo, 288

- - outras aplicações, 291
- - superação da dormência em sementes,

embriões somáticos e gemas, 290
- histórico e ocorrência, 279

- mecanismos e modo de ação, 283

- - alongamento e divisão celular, 283
- - mobilização de reservas de endosperma, 286
- - regulação do crescimento, floração e ciclo

celular, 284

- modelo proposto para a síntese de a-amilase
induzida pela, na camada de aleurona da
cevada,289

- poliidroxiladas, 282
- síntese de, em caule de ervilha, 233

- transporte, 282
Gimnospermas, 31
Ginseng, 419

Gladiolus sp., 411
Gliceraldeído 3-P, 201
G licerato cinase, 152
G licerolfosfato, 206

Glicina, 104, 150
- descarboxilase, 150

Glicolipídios,48
Glicólise, 106, 199

Glicoproteínas, 348
Glicose, 188, 256, 415
Glicose-1-fosfato, 162
Glicose-6-fosfato, 160

- isomerase, 162
Glifosato, 315
Glioxilato, 105, 150
Glucanases, 232
Glucose 6P, 206
Glutamato,261

- assimilação de NH: e o ciclo da sintase
do, 100

- desidrogenase do, 100
- família do, 109
- semi-aldeído, 109

- - desidrogenase do, 110
- sintase, 152
- transaminase de, 105
Glutamina, 100
- enzima sintetase da, 100

- sintetase, 152

Glutamina:2-oxoglutarato, amidatransferase
de, 100

Glutationa, 55
Glutationa S-transferases, 247

Glycine rnax, 418
Golgi, complexo de, 181,289

Gomphrena macrocephala, 416
Gotthaus-Draper, princípios de, 125
Gradiente

- de concentração de vapor de água, 29

- de potencial eletroquímico, 50
- de pressão de vapor, 29

- de prótons, 133
Graminea, folha de, hidronastismo em, 350

Gramineae,320

Gravitropismo, 345
- caules e coleóptiles, 347
- - percepção, 347

- - transdução e respostas, 348
- em plantinhas de milho, 348
- raizes, 345

- - percepção, 345

- - transdução e resposta, 346
Gutação,23

H

Helianthus tuberosus, 411

Hemicelulose, 232
Herbicidas, 315

- à base de clorato, 97

- bipiridilium, 13 7
Herbivoria, 338
Hevea brasiliensis, 321, 403

Hexose transporter, 192
Hidatódios, 23

Hidratação, taxa de, 392
Hidrogênio, 42, 256

- peróxido de, 150
Hidrólise, 255
Hidronastismo, 349

- em folha de gramínea, 350

Hidrotropismo, 348
Hidroxilação, reações de, 251
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Hidroxi-piruvato, 105
Hill, reação de, 64
Hiosciamina, 419

Hipocóti1o, 422
- crescimento do, 426

- modos de ação do fitocromo durante a
inibição do alongamento do, e regu1ação
da germinação de sementes, 430

Hiponastismo, 349
Hipótese
- do crescimento ácido, 231

- quimiostática de Mitchell, 134
Hipoxia, 330
Histidina, 106,261
- cinase, 261, 262

Histoquímica, 428

Holoproteína, 426
Homosserina-A, desidrogenase da, 107
Hormônios, 262

- de feminilização, 314
- esteroidais, 419

- florais, 378

- vegetais, 376
- - ácido abscísico, 377
- - auxinas, 377

- - citocininas, 376
- - etileno, 377

- - giberelinas, 377
Hyptis

- m-evipes, cortes longitudinais da região apica1
caulinar de, 380

-suaveo~ns,397,402

I
Ikx paraguariensis, 405
- sementes de, 399

Imunocitoquímica, 428
Índice de área foliar, 175
Indo1,224

1ndução floral, 288,368

Infecção por patógenos, 316
Inga punctata, 403
Inibidor(es)

- ciclo-hexanotrionas, 280
- de rubisco 2-carboxiarabinitol-1-fosfato, 148

- químicos, 405

- tipos de, 280
Inositol

- bifosfato, 352

- trifosfato, 352
- 1,4,5-trifosfato, 302
Inseto, larvas de, 402

Intensidade limiar da planta, 346
Interceptação radicular, 44
Inulina,416,419
Invertase, 188
Íon cobalto, 310

Ipomoea batatas, 418
Irradiação com luz vermelha-extrema, 424
Isocestose, 419
Isocitrato, 202

Iso1eucina, 106, 111

Isomerização eis-trans, 370
Isopenteniladenina, 251, 260, 376
Isopenteniladenosina, 251
Isopentenilpirofosfato, 279
Isoprenóides, 279

2-isopropilmalato, sintase do, 111

J

]asminum, 337

K

Kinases, 58 (v. Cinases)

Koe1reuteria panicu/ata, 291
Krebs, ciclo de, 106, 201, 393

L

Lactato, 207

Lactuca sativa, 398

L-arginina, 335
Larvas de inseto, 402
Lauraceae, 403

Lavanda, sementes de, 291

Lavandu/a angustifolia, 291

Lecythidaceae, 403
Leg-hemoglobina, 85

Leguminosae, 351
Leguminosas, 388
Lei

- da equivalência fotoquímica de
Einstein-Stark, 125

- da reciprocidade, 342
- de Fick, 29
- deOhm, 29

- do mínimo de Sprengel-Liebig, 41
Lemna gibba, 339
Len ticela (s )

- do caule de sabugueiro, 209
- hipertrofiadas, 320

- - número médio de, em plantas de Croton
urucurana tratadas com Ethrel, 321

Leucaena ~ucocepha/a, 351
Leucina, 106, 111
Levedura mutante, 262

L-fenilalanina, 339

Ligninas, 206,422
Liliaceae, 416

Limbo, 265, 345

Língua-de-vaca, 395
Linhagens mutantes, uso de, 394

Lipídios, 206, 317
Lipoproteínas, 348
Lisina, 106
Lítio, 315

L-omitina, 335

Ludwigia octovalvis, 400
Luminômetro, 363

LuPinus luteus L., 294
Luteína, 129
Luz, 314, 368

- ambiente rico em, 436
- azul, 437

- - fotomodulação do desenvolvimento pela, 437
- branca, 397, 431

- complexos de captação de, 127
- direção, 422
- monocromática, 370
- nos ambientes naturais, 433

- periodicidade, 422

- plantas selvagens expostas a, 433
- qualidade da, 396
- - espectral, 422
- respostas fotossintéticas à, 170
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- - plantas de sol e de sombra, 171
- solar direta, 422

- vermelha-extrema, irradiação com, 424

Lycopersicum escu~ntum, 315, 430
Lycopodium phe~gmaria, 310

M

MAC (Metabolismo ácido das crassuláceas, o

mesmo que CAM (Crassu/acean acid
metabo[ism)), 31,142

Macieira, 290
Macromo1éculas, 336
Macronutrientes,42

Magnésio, 42, 59
Malato, 202
Malus domestica, 290

Malva, folhas de, orientação das, em relação a

posição do sol durante um dia, 345
Mamona, 397

Manchua, 416
Manduirana, 351

Manganês, 42
Mangifera indica, 274, 403

Mangueira, 321
Manihot escu~nta, 413

Marchantia polymorpha, 310
Matteuccia struthioptheris, 310
Maxixe, sementes de, 397
Mecanismo(s)

- celular de transporte de auxina, 228
- de ação das auxinas, 245
- - expressão gênica, 247
- - percepção, 245
- - transdução, 246
- de contato entre as raízes das plantas e o

solo, 43
- - difusão, 44

- - fluxo de massa, 43

- - interceptação radicular, 44
- reguladores dos níveis de ácido indolilacético

livre nas células vegetais, 222
Mecanismos fotossintéticos de concentração

de COl, 154
- destino dos produtos da fotossíntese, 161

- - controle da alocação de carbono entre
sacarose e amido, 165

- - síntese, 164

- - - de amido nos cloroplastos, 162
- - - de sacarose no citop1asma, 164
- mecanismo, 154

- - C4, 154
- - - ciclo bioquímico C4, 155

- - - regulação do ciclo C4, 158
- -MAC, 158

- - - e a sobrevivência das plantas, 160

- - - via bioquímica MAC, 159
- PEP carboxilase, 160

- - regulação da PEPcase, 160
Meliaceae, 403
Membrana(s)
- celular, 317
- condutividade hidráulica da, 16

- endoplasmática, 317
- modificação da permeabilidade das, 432

- peribacteróide, 81
- plasmática, 182
Mercuratis annua, 266
Meristema

•
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- apical, 287, 378
- caulinar, 372

- - vegetativo, eventos associados a transição
do, em meristema floral, 380

- floral, 321

- - em estágio avançado de
desenvolvimento, 380

- - feminino, 321

- reprodutivo em início de

desenvolvimento, 380
- vegetativo, 374

- - responsável pela formação dos primórdios
foliares, 380

Mesófilo, 99, 188

- células do, 99,156,415
- foliar, 283
Metais, 56

- fitotóxicos, 315
Metano,2
Metanol,5
Metaxilema

- jovem, 45
- maduro, 45

Metionina, 55, 106,265
Metolmil,315
Miconia

- chamiriois, 399

- cinnamomifolia, 405

Micorrizas arbusculares e a absorção de
nutrientes, 71

Microfibrilas de celulose, 232, 394
Micronutrientes,42

Microorganismos, 274, 402
Milho

- distribuição assimétrica da auxina em
coleóptiles de, 344

- gravitropismo em, 348
- plântulas de, 423
Mimosa

- pudica, 353, 403
- scabrella, 405
Mimosaceae, 403

Mimosoideae, 353

Mirabilida jalapa, 403
Mirosinase, 393

Mitchell, hipótese quimiostática de, 134
Mitocôndrias, 115, 182
Mobilidade de íons e solutos no
- floema, 54
- xilema, 54

Molibdênio, 42
Monouron, 13 7

Monstera gigantea, 344
Montenegrina, 292

Morte celular programada, 235, 331
Morus, 321

Mostarda, 401

Movimentos em plantas, 341-355
- nastismos, 349

- - epinastismo e hiponastismo, 349
- - hidronastismo, 350
- - nictinastismo, 350

- - termonastismo, 350
- - tigmonastismo, 353

- sinopse dos principais, 342
- tropismos, 341

- - fototropismo, 341
- - gravitropismo, 345

- - - caules e coleóptiles, 347

- - - raízes, 345

- - hidrotropismo, 348

- - quimiotropismo, 348
- - tigmotropismo, 348
Mucor hiema/is, 309

Musgos, 308

Mutações fotomorfogênicas, 430
Mutante(s)

- aurea de tomateiro, fenótipo do, 431
- COP1, 433

- de Arabidopsis thaliana, 334, 389

- de Nicotiana plumbaginifolia, 389
- DET1, 433

- droopy, 295
- flacca, 295
- fri, 430
- notabilis, 295
- sitiens, 295
-tri,431

- vivíparos, 295

Mycobacterium paraffinicum, 309
Myristicaceae,403

N

N -acetilfosfatidiletanolamina, 392

N -acetil-glutamata, cinase do, 110
NADPH,117

Narciso tazetta, 321
Nastismos, 349

Nectandra ambigens, 403
Neocestose, 419
Neônio, 2

N-Heterocíclicos, 280
Nicotiana, 295

- plumbaginifolia, 295
- - mutantes de, 389
- sylvestris, 411
- tabacum, 411

Nictinastismo, 349, 350, 351
Níquel, 42, 66
- deficiência de, 67
Nitrato, 94

- cinética de absorção do, 96
- no equilíbrio de cargas, 56
Nitrogenase,85
Nitrogênio, 42, 56

- assimilação do, 56,100,113

- baixa concentração de, 410
- eficiência de uso do, 173
- fixação do, 76-93
- - biológica, 78

- - - formação do nódulo, 81

- - ciclo do nitrogênio, 76
- - liberação do rizóbio e desenvolvimento dos

nódulos, 84

- - - bioquímica e fisiologia da fixação do, 89
- - multiplicação do rizóbio na rizosfera e sua

adesão às raízes, 82

- - penetração do rizóbio na raiz e formação da
corrente de infecção, 82

- metabolismo do, 66, 94-113

- - absorção do nitrogênio inorgânico do solo, 95
- - aminotransferases, 105

- - assimilação de NH; e o ciclo da sintase do
glutamato, 100

- - assimilação do enxofre, 113
- - biossíntese de aminoácidos, 106

- - redução do NO~, 96

- - transporte, 102

- - utilização do nitrogênio transportado nos
sítios de consumo, 104

Nitrosomonas, 77
N-malonil ACC, 311
Nucleotídeos, 206

Nutrição, 374 (v.tb. Nutrientes)
Nutrição mineral, 40-75, 374, 397

- absorção iônica pelas células das raízes, 45

- - caminho dos solutas do meio exterior para
o apoplasto das raízes, 45

- - características gerais da absorção iônica nas
plantas inferiores e superiores, 45

- - de nutrientes minerais pelas folhas, 53
- - via simplasto: transporte de solutos através

das membranas das células, 48

- - - estrutura e composição das membranas, 48

- - - mecanismos passivos/ativos de transporte
de soluros na membrana plasmática e
tonoplasta, 49

- aquisição e principais funções dos
nutrientes, 56

- - boro, 61
- - cálcio, 58

- - cloro, 62

- - cobre, 63
- - enxofre, 60

- - ferro, 63

- - fósforo, 56

- - magnésio, 59

- - manganês, 64
- - molibdênio, 65

- - níquel, 66

- - nitrogênio, 56
- - potássio, 57
- - zinco, 67

- elementos benéficos, 41, 68
- - alumínio, 70
- - cobalto, 70

- - selênio, 70
- - silício, 69
- - sódio, 68

- - - como nutriente mineral, 68

- - - como substituto do potássio e estimulante
do crescimento, 69

- mecanismos de contato entre as raÍ2es e °solo, 43
- - difusão, 44

- - fluxo de massa, 43

- - interceptação radicular, 44

- micorrizas arbusculares e a absorção de
nutrientes pelas plantas, 71

- mobilidade de íons e solutos no xilema e
floema,54

Nutriente(s) (v.tb. Nutrição mineral)
- esterificados, 56
- estruturais, 56

- inorgânicos, 252
- iônicos, 56
- minerais, 42,272

- orgânicos, 252

- transferentes de elétrons, 56
Nyctaginaceae, 403
Nymphaeaceae, 339
Nymphoides peltata, 319

o
O-acetilserina, 112
Oca, 416



Ocotea odorifera, 401
Oligossacarídeos, 183, 389

Ophioglossum reticulatum, 310
Orchidaceae,274

Organismos
- causadores de doença, 321
- não-fotossintetizantes, 114

Órgão-dreno, 414
Órgão-fonte, 414
Ornitina, 106, 110

Orquidáceas, floração in vitro de, 385
Orquídea(s),314
- Aranda, 376
- Aranthera, 376

- Catasetum, 314, 375

- Cycnoches, 314
- Dendrabium, 376

- Oncidium, 375

- Phalaenopsis, 374
- Psygmorchis pusiUa, 375
Ortogravitrópico, 346
- negativo, 346
- positivo, 346
Oryza sativa, 418
Osmocondicionamento, 400
Osmômetro, 10

Osmose,9

Oxalacetato, 202, 206
Oxalidaceae, 416

Oxalis tuberasa, 416
Oxaloacetato, 105

Oxigênio, 42, 314

Oxoglutarato, 104
Ozônio, 315

p

P450 mono-oxigenases, 280
Pachyrhizus erosus, 413

Pachyrryzus tuberasus, 411
Paclobutrazol, 280, 282

Panax ginseng, 419
Panicum, 157
- rnaximum, 401

- miliacium, 157

Paraplat,315
Paraquat, 13 7
Parasitismo, 89
Parede celular, 45

Parênquima, 21
- cortical, 21
- lacunoso, 120

- paliçádico, 120
- vascular, células do, 180

Partenocarpia, 241

Patógenos, infecção por, 316
Pecíolos, 351

Pêlos radicu1ares, 45

Pelthophorum dubium, plantas de, área média
de células da base caulinar de, 318

Pendulina,419

Penicillium,308

- cyclopium, 309

- digitatum, 309
- expansum, 316
- velutinum, 309

Pentose-fosfato, via da, 99
PEP carboxilase, 158, 160

Pepino, 423

Periciclo, 21

Peróxido de hidrogênio, 150
Peroxissomos, 150
Pesticidas, 315
Petunia, 329

Pfaffia, 419
- jubata, 419
- paniculata, 419
Phalaenopsis, 27 4

Phalaris canariensis, 341
Pharbitis nil, 372, 377
Phaseolus, 297
- coccinius, 411
- lunatus, 257

- multiflorus, 411

- vulgaris, 351, 418
Pigmento(s)
- fitocromo, 396

- - e/ou criptocromo, sistema de, 353
- fotorreceptor, 411
- fotorreversíve1, 370
- fotossintéticos, 128

- o que acontece quando absorvem luz, 126
Pinaceae,321
Pinus,321

PiPer, 399
- arietinum, 405
- auritum, 399
Pirofosforilase, 164

- amido sintase, 162
Pirrolina-5-carboxilato, sintetase de, 110
Piruvato, 105, 106, 207, 281
- família do, 111

Pisum sativum, 279, 333, 367

Plagiogravitropismo,342
Planta(s)

- adaptadas a sombra, 435
- alagadas, 315
- anãs, 279

- aquática, 401
- bianuais, 373
- carnívoras, 354

- coloração dourada das, 431
- crescendo em clareiras, 436

- de arroz cultivadas sob alagamento,
crescimento caulinar de, 319

- de Craron urucurana, 320

- - curvaturas das folhas de, provocada pelo
tratamento com Ethre1, 320

- - tratadas com Ethrel, 321
- de dias

- - curtos, 369
- - intermediário(s), 369

- - longos, 369

- de hábito aquático, 319
- de Pelthophorum dubium, 318
- de sol e de sombra, 171
- de tabaco, 411

- em solo, 330

- - alagado, 330
- - drenado, 330
- feridas, 338
- folhosas, 291

- fotomorfogênese em, 421-438
- haplóides, 275

- herbáceas perenes, produção, distribuição e
armazenamento de carboidratos em, com

órgãos de reserva, 415
- iluminadas, modulação do crescimento e

forma de, 435
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- intensidade limiar, 346
- intolerantes a sombra, 422
- invasoras, 434

- leguminosas, 275
- lenhosas, 294, 318
- - arbóreas, 348

- - duração da fase juvenil em algumas, 379

- monocárpicas, 321
- mutantes, 433

- nativas e cultivadas, estrutura de compostos
acumulados nos órgãos de reserva de, 419

- orquidáceas, floração in viera de, 385
- selvagens, 431
- - expostas a luz, 433

- sob estiagem, 415
- submetidas ao estresse de alagamento, 349

- subtropicais, 314
- tropicais, 314
- tuberosas subutilizadas e com alto potencial

alimentício e industrial, 417

Plantago
- lanceolata, sementes de, 401
- romenrosa, 397
Plasmalema, 189
Plasmodesmo, 33, 48,182, 184,354
Plasmólise, 15

Plastídeos, síntese e clivagem dos carotenóides
oxigenados nos, 298

Plastocianina, 130

Plastoquinol, 132
P1astoquinona, 130, 132
Poliaminas, 334, 410
- biossíntese, 335

- funções das, 336
- - celulares, 336

- - no desenvolvimento vegetal, 336

- precursores das, 335
Poligalacturonase, 327,394
Polipeptídios, 132

Polymnia sonchifo1ia, 412, 416, 417
Polystichum munitum, 310
Ponto

- de compensação
--deC01, 149, 167
- - de luz, 170

- de murchamento permanente, 18
- de saturação de luz, 171
Porfirina, anel de, 128
Poro(s) estomático(s), 32,120

- resistência dos, 29
Potássio, 42, 57

- canais de, genes codificadores de, 353
- cianeto de, 315
- deficiência de, 58

Potencia1(is)
- bioelétricos, 432

- de ação, 354
- gravitacional, 13
- mátrico ou matricial, 13
- osmótico do solo, 400

Pouteria campechiana, 403
Prata, 315
Pressão

- de rurgor, 14
- hidrostática no xilema, 21

Princípios de Gotthaus-Draper, 125
Procariotos, 437
Prolina, 106, 109, 110

Propileno,310
Proplastídeos, 121, 280
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Propriedades físicas e químicas da água, 4
- de coesão e adesão, 6
- de solvente, 4
- térmicas, 5
Proteína(s), 206
- ABPl, 245
- ácidas, 336
- AG-MYB, 289

- ARR do tipo B, 261
- associadas ao fototropismo, 422
- CCAl, 363

- cinase(s), 353

- - mitogênica ativada, 317
- citossólica calmodulina, 246
- CONST ANS, 365
- CRE1, 262

- de choque térmico, 389
- EIN2, 317, 325
-EIN3,317,325
-ERF1,317

-ETR1,317
- G, 352, 353, 358
- heterotriméricas G, 286, 289

- LEA, 305, 388
- LHY, 363

- ligadoras de DNA, 363

- P citoplasmática, 182
- PEROD,359

- phy, 427

- receptoras de etileno, 323
- repressora GAI, 289
- TIMELESS, 359

-TOCl,363
Protofloema, 182
Prótons, bombas de, 189

Protoplasma, 232, 346
Prunoideae,321
Pseudobulbo, 272, 375
PseudomoTUlS solanacearum, 309

Psychotria, 390

Psygmorchis pusilla, 375
Preridium aquilinum, 310
Prerodon pubescens, 344
Pulvino(s),351
- células motoras dos, 353

- de feijoeiro, 352
- foliar, 351
Putrescina, 110,334-336

Q

Quimiotropismo, 348
Quitinase, 394

Quociente respiratório, 212

R

Radiação, 422
- ambiental, 422
- solar, 433

Radicais, 389
- hidroxílicos, 404
- livres, 389

Rafinose, 183,389
Raios solares, 345
Raiz(es), 208, 345
- adventícias, 238,315, 330

- ápice de, intacta de uma plantinha em
posição normal, 347

- crescimento e diferenciação de, 328
- - adventícias, 328

- - aerênquima, 329
- - crescimento, 328

- - formação de pêlos absorventes, 328

- produção mundial e brasileira de, 418
- submersas, 320
Ranunculus sceleratus, 319

Rapanea ferruginea, 405
Reação(ões)
- bioquímicas não-dependentes de luz, 425

- de epoxidação, 299
- de hidroxilação, 251
- de Hill, 64

- de oxidação e redução, 115
- gravitrópicas, 346
Receptor de citocinina, expressão do gene que

codifica um, em levedura mutante deficiente

em receptores do tipo histidina quinase, 262
Reciprocidade, lei da, 342

Redução do NO~, 96
- fotossíntese e a assimilação, 99
- regulação da enzima, 97

Região(ões)
- áridas ou semi-áridas, 374

- de clima temperado, 322, 436
- subtropicais, 436

- tropicais, 345, 374, 436
RegniUidium diphyllum, 319

Relações hídricas, 1-39
- absorção e movimento radial de água nas

raízes, 18

- água no solo, 16
- estrutura e propriedades físico-químicas da

água, 2
- - da molécula de água, 2
- - de coesão e adesão, 6
- - de solvente, 4
- - térmicas, 5

- fisiologia dos estômatos, 31
- - caracterização geral dos estômatos, 31
- - controle do movimento estomático, 36

- - - água e temperatura, 36
- - - dióxido de carbono e luz, 37

- - mecanismos que regulam o movimento
estomático, 33

- movimento de água, 21
- - ascendente no xilema, 21

- - - capilaridade, 23
- - - pressão positiva da raiz, 22
- - - teoria da coesão e tensão, 24
- - entre células e tecidos, 13

- - processo do, 7
- - - difusão, 8
- - - fluxo em massa, 7
- - - osmose, 9

- potencial de água, 11
- - componentes do, 12
- - - de pressão, 12
- - - gravitacional, 13
- - - mátrico ou matricial, 13

- - - osmótico, 12

- potencial químico, 10
- transpiração, 27

- - força que dirige a, 29
- - por que a, 30
Relógio
- biológico, sincronização do, 436
- circadiano, 351, 360 (v.tb. Ritmo

circadiano)

- - características importantes dos
fotorreceptores que ajustam o, 360

- - componentes básicos do, 359
- - componentes e base molecular do, 357
- - interação entre, e fotoperiodismo, 364
- - modelo hipotético de, em plantas, 362
- - proposta de estrutura básica do mecanismo

central do, de Arabidopsis, envolvendo

três genes componentes do relógio e suas
interações, 364

- - proposta do mecanismo central do,
envolvendo três genes componentes e

suas interações, 364

Respiração, 198-216
- controle da, nas plantas por fatores

internos, 212

- - disponibilidade de substrato, 212
- - ferimentos e lesões, 214

- - quantidade de oxigênio, 213
- - temperatura, 213
- de crescimento, 174

- de manutenção, 174
- ecofisiologia e a, 215
- fluxo de carbono na célula, 199
- - ciclo

- - - cadeia de transporte de elétrons, 203
- - - dos ácidos tricarboxílicos ou ciclo de

Krebs,202

- - fermentação, 205

- - fluxo respiratório varia com o estado
fisiológico da célula, 206

- - glicólise, 199
- - via da ubiquinona ou via alternativa de

transporte de elétrons, 204
- na planta inteira, 214
- nos tecidos e órgãos, 208
- - caule, 209
- - flores e frutos, 210
- - folhas, 209

- - raízes, 208
- - sementes, 211
Retículo

- do vaso crivado, 181

- endoplasmático, 84, 280, 347
Rhizobium, 275

- leguminosarum, 316
Rhizophora mangle, 390
Rhododendron,291

- pulchrum, 291
- scabrum, 291
Ribose,256
- 5-fosfato, família da, 112
- 5-monofosfato, 256
- 5-P, 112
Ribulose bifosfato, 111

- carboxilase/oxigenase (v. Rubisco)
Ricinus communis, 321, 324, 397
Ritmo(s) circadiano(s), 356-365

(v.tb. Relógio circadiano)

- componentes e base molecular do relógio
circadiano,357

- diagrama de um, típico, 358
- interação entre relógio circadiano e

fotoperiodismo, 364
- terminologia e características de, 357
Rizóbio,79
Rizoderme,45
Rizóforos, 417
Rizomas,345
Rizosfera, 44



RNA,253

- polimerase lI, 360
- transportador, 253
Rosarinus, 337
Rubiaceae, 390

Rubisco, 143, 195
- ativase, 147

- regulação da, 147
Rumex

- crispus, 319, 402
- espécies de, 330

- obtusifolius, 395
- palustris, 319, 329

s

Sacarose,6, 141, 161, 183,206,415,419
- estrutura da molécula de, 163

- metabolismo da, 414
- saída de, 193

- transporte de, 188
Saccharum officinarum, 418
S-adenosil-metionina, 108,335
Salicilato, 315

Salinidade, 293, 400
Salvinia natans, 310

Samanea, 352
- saman, 351

Sapindaceae, 403
Sapindus saponaria, 403
Saponinas, 416

- triterpênicas, 419
Sapotaceae, 403

Sauramatum guttatum, 340
Schizolobium parahyba, 405
Seca, 310, 315
Secale cereale, 373

Selaginella wildenovii, 310
Selênio,70

Semente(s), 211, 290,386

- com envoltórios impermeáveis, 391
- de alface, 370, 425

- de amendoim, 313

- de Bracroaria brizantha, 401
- de Catharanthus raseus, efeitos de diferentes

temperaturas na germinabilidade e

velocidade de germinação de, 399
- de cevada, representação esquemática da, em

germinação e estrutura funcional de seus
principais tecidos, 287

- de Cucumis anguria, 388, 396
- - germinação sob luz branca e no escuro de,

provenientes de frutos amadurecidos em

condições de dias curtos, 396

- de Eichhornia crassipes, 401
- de embaúba, 434

- de frutos carnosos, 323

- de llex paraguariensis, 399

- de Koelreuteria paniculata, 291
- de maxixe, 397

- de Plantago lanceolata, 401

- de tomate embebidas, ação de giberelinas e

ácido abscísico na expressão de genes, 394
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- dormência de, 387

- - classificação dos principais tipos de, 407
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- de pirrolina-5-carboxilato, 110
Sismonastismo, 353
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- dos fitocromos, 427

Succinato, 202

Sucrose transporter 1, 190
Sulfato, 113

Sulfolipídios, 48
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- - teoria quimiosmótica, 226
Trans-violaxantina, 299

Traqueídeos,21
Tremoço,294
Treonina, 106, 107, 108, 111
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Triptofano, 106, 108,221
Triticum sp., 418
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Tropaeolum tuberosum, 416
Tropismos, 341
- fototropismo, 341, 345-348
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raízes e, 418

Tuberização,409-420
- controle da iniciação da, 410
- - fatores, 410
- - - ambientais, 410

- - - endógenos, 412
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- indução de, 410
- - em Solanum tuberosum, 410
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- metabolismo dos carboidratos de
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- perspectivas, 419
Tulipa sp., 409
Turgorinas, 354

u
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transporte de elétrons, 204
UUucus tuberosum, 416
Ultravioleta (v. UVA)
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Uniconazole, 280, 282
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UVA,422
UVB,422
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Vassoura-de-bruxa,274
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Vicia fava, 183, 316
Victaria amazonica, 350

Videiras, 348

Vigna radiata, 329
Viguiera discolor, 417
Vinca, 399

Virola surinamensis, 403, 405
Vírus do mosaico da couve-flor, 254

Vitamina KJ, 134
Vitória-régia, 350

w

Warburg, efeito, 149

Went, experimentos de, 343

Whiptail,66
Wolffia microscoPica, 330

x

Xanthium pensylvanicum, 297,318
Xanthosoma sagittifolium, 417, 418
Xantofilas, 129,298
Xantoxina, 298, 299
Xilema, 18,21,102,179,183,255,315,352
- células condutoras no, 21
- mobilidade de íons e solutos no, 54

- movimento ascendente de água no, 21

- pressão hidrostática no, 22
Xiloglucano, moléculas de, 394
Xilopódio, 417
Xilose,256

y

Yacón, 416

Yang, ciclo de, 311

z

Zantedeschia aethiopica, 291
Zeamays, 279, 418, 423
Zeatina, 251, 274
Zeaxantina, 129,298,299
Zinco, 42, 67, 315

Zingiber officinalis, 418
Zinnia elegans, 235,334
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