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Auxinas

Helenice Mercier

[ntrodu¢ao
na foi o primeiro fitormonio descoberto, e os primei-
fisiologicos acerca do mecanismo de expansio
celular vegetal enfatizaram a acao desse hormonio. Todas as
wvidéncias sugerem que as auxinas exercem uma importan-
e fungdo na regulagéo do crescimento e desenvolvimento
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vegetal.

As auxinas e as citocininas tém sido consideradas fitormo-
nios vitais as plantas, tanto que nenhum mutante verdadeiro,
10 &, sem um dos dois hormonios, foi até hoje encontrado,
sugerindO que mutagdes giie ¢ liminzra totalmente a capacida-
de de produg@o de auxinas ou citocininas sao letais. Entretan-

to, j& foram isolados mutanies “auxina-relacionados’, os quais
tém possibilitado avancos considerdveis quanto ao modo de
acdo das auxinas em varios i1

Este capitulo se inicia com um breve historico sobre a des-
coberta das auxinas, seguido por uma descrigdo de suas estru-
turas quimicas, sendo abordados mais a frente o metabolismo
e o transporte do 4cido indolilacético (AIA). Serdo também
discutidos alguns aspectos dos efeitos fisiolégicos das auxinas,
mecanismos de agdo e aplicagoes comerciais.

eis.

Historico da descoberta

No final do século 19, as observagoes de Charles Darwin, fa-
moso por seus estudos de evolugdo acerca dos movimentos
das plantas, contribuiram decididamente para a descoberta
das auxinas. Um dos fenomenos do crescimento vegetal por
ele estudados foi o da curvatura de plantulas de gramineas em
resposta a iluminagdo unilateral, fenomeno conhecido como
fototropismo (ver Capitulo 16). Darwin observou que coledp-
tilos e alpiste (Phalaris canariensis) respondiam iluminagdo
lateral crescendo em direcdo a fonte de luz. Entretanto, a res-
posta de curvatura de toda a extensio do coledptilo ndo ocor-
fia se 0 4pice desse 6rgao fosse removido ou, ainda, se fosse
@berto por uma barreira de modo a ndo permitir a passagem
daluz (Figura 9.1). Darwin concluiu que o épice era 0 ponto
%ensor da luz e que deveria haver algum sinal, chamado por
":1‘_ de “influéncia transmissivel’, produzido possivelmente no
#ice, que seria transmitido as regioes inferiores da plantula,
Quando iluminada unilateralmente, causando, entao, a CUrva-
tura. Apés a publicagio de suas ideias no livro The power Of
Movement i plants, em 1881, vérios outros pesquisadores V-
fam a confirmar os resultados por ele obtidos, além de terem
*Profundado suas observages.

_O termo “auxina” (do grego auxein, crescer ou aumentar)
foi proposto por Fritz Went, que demonstrou, em 1926, a pre-
senga de uma substéncia ativa na promogio do crescimento,
isto €, um composto causador da curvatura dos coledptilos
d'e gramineas em direcio a luz, desenvolvendo também uma
técnica para quantifica-lo. A maior importéincia da pesquisa
de Went residiu na demonstragao de que a “influéncia trans-
missivel’, assim chamada por Darwin, poderia difundir-se do
tecido vegetal para um bloco de gar (gelatina). Pequenas por-
Ges desse bloco poderiam, entdo, ser usadas para testar sua
capacidade de restaurar o crescimento dos coledptilos deca-
pitados. Assim, esse pequeno bloco de dgar, ao ser colocado
assimetricamente sobre um coledptilo decapitado, induzia a
sua curvatura para o lado oposto ao contato com o bloco, em
virtude do aumento na concentragio de auxina que estimulou
o alongamento celular do lado abaixo do bloco. Isso causava
um crescimento diferencial entre os dois lados do coledptilo,
resultando em uma curvatura (Figura 9.2). Went trabalhou
com plantulas de aveia (Avena sativa), demonstrando que a
curvatura era proporcional & quantidade da substancia pro-
motora do crescimento presente no agar, sendo até hoje utili-
zado o conhecido “teste de curvatura do coledptilo de aveia”
para estimar a quantidade de auxina em uma amostra (Figura
9.2). Essa foi a primeira vez que se empregou um bioensaio,
isto & um teste para determinar o efeito de uma substancia
biologicamente ativa em um material vegetal, visando & quan-
tificagao de um hormonio.

Os resultados das pesquisas de Went abriram caminhos
para os estudos que se seguiriam na tentativa de isolar e iden-
tificar quimicamente as auxinas, culminando no isolamento
do 4cido indolil-3-acético (AIA) em 1946, extraido de graos
de milho imaturos. A partir de entdo, as pesquisas vém de-
monstrando que o AIA éa principal auxina encontrada nas

plantas vasculares.
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Plantula Coleoptilo Coledptilo com
intacta decapitado apice coberto

1 Experimentos fototropicos realizados por Darwin no sécu-
e alpiste. Concluiu-se que um estimulo para o
do no apice do coledptilo, sendo transmitido
quando o apice era cortado ou coberto,

Figura 9. T
lo 19 com coledptilos d_
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eri-
Atualmente, o “auxina” tem sido sendo 'empretgar:ios f;::mto
camente para descrever tanto as substancias ga e edptilos
as sintéticas que estimulam 0 alongamento d0S e
como seré visto mais 2 frente, las regulam tambem

mento e o desenvolvimento vegetal.

Auxinas naturais e sintéticas

De modo geral, a auxina natural mais abundante €0 Aﬂg-ai':_
tretanto, dependendo da espécie, da idade da plarltasd e
tacdo do ano e das condigoes sob as quais a planta se d& 2
volve, outras auxinas naturais podem ser encontr.adas, Gl
um anlogo clorado do AIA, o &cido 4-cloroindo‘hl-3-acetfco
(4-cloroAIA), o 4cido fenilacético e 0 acido indohl-?-buti{lco
(AIB; Figura 9.3), ainda que faltem informagdes mais precisas
a respeito da fisiologia e bioquimica dos dltimos tres compos-
tos, existindo certa controvérsia se realmente atuariam como
horménios nas plantas. Normalmente em bioensaios, €ssas
auxinas sio ativas em concentragdes bem mais elevadas que 0
AIA, e suas funcdes no crescimento vegetal permanccem des-
conhecidas. Pesquisas recentes tém demonstrado que 0 AIB,
além de agir como auxina, pode ser ele proprio uma forma
de armazenamento de AIA, ji que, por um mecanismo de
oxidacdo que ocorre nos peroxissomos, esse COmposto pode
converter-se em AIA livre.
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s sintéticas (Figura 9.4), isto éa

cina
ntre as aux! : : b
t?zadas em laboratérios € que Causam muitas dpg i,
te s Spo
. 20 AIA, encontram-se o 3¢ St
fisiologicas comuns J ido alfyy &

Jenoacético (a'ANA)’ 2 éd_do 2 ’.4-didor0fen°)‘i_a€ético ’:‘ﬁa‘
icido 2,4,5-tricIorofenoxxacetlco (Z,fl,‘S-T), 04cidg e D),
g,:-diclorobenzoifo (dicamga) edo ac1dod4-amino-3,slsj§.
cloropicolinico (pxclora.tm). rande parte das auxing sim-n
; ada na agricultura como herbicida, se, d ét
cas € empreg BAD T hicloram 11do g i
peqanenente s 0 24D, PO ¢ 0 dicuy
“Acio herbicida de auxinas §1ntet1fas‘)._ o
De modo geral, as auxinas s‘mteticas 580 denopy,
substancias reguladoras do c‘resamento vegetal, enquap
termo hormdnio ou fitormonio temlﬁc‘:ado restrito g allxinﬂ
naturais. Quimicamente, caracteristica que unificy tOdasas
moléculas que expressam atividade auxinica é a eXiSténcia:S
uma cadeia lateral icida, a qual deve estar ligada 5 i an:l
aromatico. Uma comparagao entre Vvarios compostos ¢ ooy
vidade auxinica mostrou que, em pH neutro, eles téy i
forte carga negativa, resultante da dissociacio do protop i
grupo carboxilico, separada por uma distancia de cerca ge 03
nm, de uma carga positiva fraca proveniente do anel (Figur
9.5). Essa separagio de cargas ¢ considerada uma caracterig.
ca essencial para que um composto tenha atividade auxinicy,
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Extremidades isoladas
dos coledptilos sobre
bloco de agar

Bloco ge agar cortado  Bloco de agar cortado Curvatura do coleoptilo
em unidades menores

sobre um dos lados
do coledptilo

no escuro
O grau de curvatura
pode ser medido

Figura 9.2 Experimentos realizados por Went, em 1926, com coledptilos de aveia, em que se demonstrou a presenga de uma substancia prom>

tora do crescimento, a qual era difusivel em blocos de agar e induzia Ot a
¢ Xl a curvatura dos coledptilo i ¢ tragdo. Essé
bioensaio ficou conhecido como “teste de curvatura do coledptilo de aveia® R ERn2 mente & sua coneenias
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Acido alfanaftalenoacético
(a-ANA)
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Acido 2-metoxi-3,6-dicloro-
benzoico (dicamba)

Acido 4-amino-3,5,5-tricloro-
picolinico (tordon ou picloram)

Cl (olhdl
Cl

Acido 2,4,5-tricloro-
fenoxiacético (2,4,5-T)

Figura 9.4 Estrutura quimica de algumas auxinas sintéticas.

Metabolismo do Al
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Biossintese do AlA

Em geral, a biossintese do AIA esta associada a locais de di-
visio celular rapida, especialmente no meristema apical cau-
linar, nas folhas jovens, nos frutos em desenvolvimento e em
sementes. Esses locais sdo considerados os centros primdrios
de produgio do AIA, embora, em niveis inferiores, essa auxi-
na possa ser também produzida em folhas maduras e mesmo
nos apices radiculares.

Em primérdios foliares de Arabidopsis thaliana, a auxina é
sintetizada preferencialmente no dpice. No entanto, durante o
desenvolvimento dessas folhas, ha uma mudanga gradual do
local de sintese, passando a regido marginal e, depois, a central
das [aminas. Essa progressiva alteragao nos locais de produgio
correlaciona-se com a sequéncia basipeta de maturagao foliar
e de diferenciagao vascular.

Nas plantas vasculares, as rotas bioquimicas que levam a
biossintese do AIA nio estio totalmente definidas, e mui-
to menos as suas vias de regulagao. Entretanto, sabe-se que
existem duas rotas principais: a dependente de triptofano ¢ a
ndo dependente. A aplicagio de is6topos radioativos, acopla-
da com técnicas precisas de quantificagdo do AIA, como as
Cromatografias liquida e gasosa associadas a0 imunoensaio
0u & espectrometria de massa, além das disponibilidades de
Plantas mutantes e linhagens transgénicas com alteragoes no
metabolismo desse horménio, tem possibilitado um avanco
consideravel no conhecimento das vias biossintéticas.

Existem fortes evidéncias de que o AIA € sintetizado a
Partir do aminodcido triptofano, possivelmente pot algumas
10tas de conversio, no entanto estudos recentes indicam que

4 Via do 4cido indolil-3-pirtvico (AIP) compreende a prin-
Cipal na biogsintese em plantas, sendo a uinica rot
Passo enzimitico ja foi identificado (Figura 9.6)-
11as espécies, incluindo Arabidopsis, milho e arroz

que cada
Para va-
o AlIA é

sintetizado em duas etapas, iniciando-se pela conversdo do
triptofano em AIP por meio da agdo das aminotransferases
de triptofano de arabidopsis (TAA). O segundo passo é rea-
lizado pelo grupo enzimatico das flavina mono-oxigenases
(conhecidas pela sigla YUCCA), produzindo o AlA. Estudos
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5 Formas dissociadas de auxinas mostrando a separacao de
0,5 nm entre a carga negativa do grupo carboxilico e a carga positiva
d'o anel. Essa separagao de cargas é essencial para que Um composto

ter atividade auxinica.

Figura 9
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‘éﬁcosebioquimicos sug_erem ;[l:) .
¢ YUC exercem fundo crucial na bt 2 rodunido
sequencialmente na mesma rota-

5 desse am :
ém de modo independente ¢ rmonio NOS
o’ al de st 45 -

o seria a rota preferenct
:egetais. Experimentos com plantas mutante: ﬁ:al i
bidopsis para uma enzima que catalisad etap o %
tese do triptofano mostraramm que elas necesst
triptofano para sobreviver.

As plantas apresentam mecanismos de ¢

Jular de AIA livre, regulando a tax2 de sintese ou =
2 transformagio do AIA em formas conjugadas, a5 4

b ém desses
z -amente inativas. Além ¢
consideradas formes (€D versivel de degradacdo- A

mecanismos, existe 0 processo irre g
oomparﬁme;ttaliza 50 nos cloroplastos € 0 tral_lspgrte t:;l:s
bém devem ser considerados formas de regulagao dos !

de AIA livre em determinada célula (Figura 9.7)-

ntrole o nivel ce-
controlando

Conjugagao do AlA
logicamente ativa, a

Embora o AIA livre seja a forma bio ;
maior parte do contetido de auxinas presente em um veget
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se na forma conjugada. Nesse S
oxilico da forma livre combing da’ Qi
com outras molécu!as. Virios C_Onjugados i ;‘-\ aleﬂtem
cidos, como AIA-glicose, AIA-inositol e A] A Sg ¢ &
ra 9.8). No primeiro exel}llp-lo, 0 AIA conjuga.ge 2 ( o
ligagdo éster) e, no ultimo, com um aminoédg:) 'T‘aw.

encontra-
rupo carb

car (
amida)- =
Em geral, as plantas po.dem reverter as for J
em formas livres, por r_nelo qa acio de enzinn, h'onjugadls
Um sistema bem investigado é o de grios de milh i ol
em germinaqio. Verificou-se que o conjugadg m:' Zeq '"ﬂysj
e encontrado no endosperma de Zea mays ¢ , Als al-?u“ o
o qual representa uma importante fonte de A i “Ingsyy
crescimento do eixo caulinar da plantula em fopp, € pary,,
da funcio de armazenamento de AIA no grao, o Aaqac?, Al
compreende a forma de transporte do ep dosoes “iNogiyg
plantula. No apice do coledptilo, o AIA-inosito] & hfir(;a P
sendo a forma livre transportada para as regides r‘ohs.&d
do eixo caulinar do vegetal em crescimento. Mais bagy,

)

Biossintese |

+— e
/ >
/' = S
Compartimentalizagao ] | Oxidagao

Figura 9.7 Mecanismos reguladores dos niveis de AIA livre nas céluls
vegetais.
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Figura 9.8 Estrutura quimica de trés auxinas €

i conjugados de AIA séol biologicamente ativos quando
¢gados em cultura de tecidos ou em bioensaios, sugerin.
ean:J o essa atividade esteja diretamente correlacionadag c(l:n
do janti dade de p-t[A livre liberada apés a hidrélise da forma
conjugada 10 tecido vegetal. Em plantas .cultivadas in vitro,
2 exemplo, observog-se que ceftos conjugados facilitam o
F escimento da parte aérea, mas ndo o de raizes, enquanto ou-
(ros tém efeito f)posto. Tal 'fato resu-lta da capacidade de for-
1aci0 de A[A-lwre po'r 1pe10 de enzm?as hidroliticas, as quais
e especiﬁcldade, z.tt{VLdade'e }oFallzaqao diferenciais nos
(ecidos vegetais. A atn{ldade bioldgica em si resulta da por¢io
Correspondente a molécula d? AlA, e ndo do tipo de molécula
conjugada- Assim, a re-gul’ago ,tanto da formagdo de conju-
ados quanto de sua hidrolise ¢ uma importante ferramenta
1o controle dos niveis de AIA livre presentes nas plantas. So-
qam-se @ isso outras fun¢des, como a estocagem e a protecio
contra a degradacao.

[nvestigagdes mais recentes sobre a conjugacio do AIA com
Jminodcidos revelaram que hd uma grande familia de enzimas
comatividadedeconjugagao do ATA (GH3-Gretchen Hagen3),
a5 quais catalisam essa U ansformacdo com certa especificida-
de tecidual ou com funcoes em determinadas fases do desen-
volvimento. As conjugaq s Con cucina (AIA-Leu) ou alani-
na (AIA-Ala) sdo facilm .isaveis, sugerindo que essa
forma de conjugacao con & 0 pool de auxinas livres e
ativas. No entanto, outros conjuzados podem ter outras fun-
¢des, como participar do catabolismo do AIA. Ha evidéncias
de que as conjugagoes dc AIA com aspartato (AIA-Asp) ou
com glutamato (AIA-Glu) estdo mais relacionadas com a de-
gradagio da auxina que com 0 seu armazenamento.

e ” SR
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Degradacio do AIA

Sn‘;lé;g:‘i:g: ce[m solucio aquosa (in vitro), é dfeg'radaf‘l(? por
et ultrav.elagentf:s, gue incluem a lu? visivel, acidos,
G loleta e ionizante. No primeiro caso, foto-

1Ga0 pode ser aumentada pela presenca de pigmentos
vegetais como a riboflavina.

Nos tecidos vegetais, 0 AIA é inativado imediatamente apos
Ou concomitantemente 4 agao promotora do crescimento. Sua
degradagio se faz por meio da oxidagao, que pode ocorrer
.tanto na cadeia lateral (com descarboxila¢io) quanto no anel
indélico (sem descarboxilagio; Figura 9.9). Somente uma pe-
quena fragao das auxinas existe na forma livre e ativa para os
eventos de sinalizagio.

; A descarboxilagdo oxidativa do AIA é catalisada por en-
zimas do tipo peroxidase (via das peroxidases; Figura 9.9 A),
também chamadas de AIA-oxidases, as quais existem em
numerosas formas isoenzimaticas nas plantas. Entretanto, o
significado fisiologico dessa via ndo se encontra ainda bem
estabelecido. Certas plantas transgénicas com superexpressao
de genes para a sintese de peroxidases nao apresentaram alte-
ragdes significativas nos niveis de AIA. Nem mesmo mutan-
tes com diminuicdo de até 10 vezes na atividade peroxidasica
apresentaram alteragdes no contetdo de AIA.

As auxinas sintéticas e as formas conjugadas de AIA ndo sao
desativadas pelas peroxidases, persistindo por mais tempo nas
plantas, em comparagio com o AIA. Por esse motivo, também
se atribui a conjugagdo do AIA a fungao de protecao contra a
degradagio.

A oxidagio do anel indélico é um segundo caminho de de-
gradagio do AIA, sendo considerada a rota mais importante

A Via das peroxidases (com descarboxilagdo)

e 7 CH
g o e
: ar ~ COOH | 7 \i |
1 ‘ || Peroxidase
! . 11 ;')‘ l\\\ ;
N 4 \\\,//J\ N /\O
H

Acido indolil-3-acético

B Via ndo descaboxilativa

v
o /J\ Aspartato
B Bl
S NG

Acido oxidol-3-acético

]';ilg::a 9.9 Rotas de degradagao do AlA: via das peroxidases oU de
as.,

scarboxilativa (A)

3-metilenoxindol

Conjugagao (o]

Aspartato

H Indolil-3-acetilaspartato

V%)

Dioxindol-3-acetilaspartato

via nao descarboxilativa (B). Esta ultima é mais frequente nas
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boxilativa:
dagio do AIA i 50
g; t]i;)gl‘: a:iq:idade enzimatica envolvida nes:f) E:‘:; doAIAE
da pouco conhecida. O produtofinél do.cztt?vacéo do AIA pOr
0 4cido oxindol-3-acético (AIA-Ox)- A I [A mostra-

icacao de

ia é irreversivel. Estudos com aplicagao cc - o

er::s: :’11:1 r.’:;:lo actmulo de dcido oxindol-3-acético fﬁ: im!
que a oxidagdo do AIA tem

ecidos, indicando Sl R
;::t;nte funcdo na regulacéo dos niveis de auxinas it:s'sa: \I/li:.,
plantas. Foi demonstrado paré virias plantas qué, PO e
hi a necessidade de ocorrer primeiro conversao do(AIA-as-
sua forma conjugada com 0 aminodcido aspaftato e
partato) para, entdo, desencadear 0 processo jrrevers S
catabolismo nio descarboxilativo. Assi © AIA-asparté l
parece ter uma fungao especifica de marcar 0 AIA disponive

ara a degradagao. ;
: Um ezzuem?simp]iﬁcado das possiveis rotas de su?tese,
conjugaio e degradagio do AIA & apresentado na 'Flgura
9.10, na qual estdo indicadas a sintese de 10v0 pela.s wa_s de-
pendente e independente de triptofano (indol), a oxldaqao' do
AIB e a hidrolise de formas conjugadas, aumentando 0 nivel
de AIA livre e a degradagio do AIA por oxidagdo. As sinteses
de conjugados hidroliséveis e de AIB podem também contri-
buir para a redugzo dos niveis de AIA, assim comoa oxidacao.

AlA conjugado

N

(o) 1]

AlB

(via ndo des

i

Figura 9.10 Esquema simplificado das possiveis rotas de sintese, con-
jugacao e degradacao do AlA.
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Trans
0 transporte de auxinas tern uma importf’«ncia

no crescimento € desenvolvimento dos Vegetais, oo, Mep,
um fator determinante. nos processos de ey ’a agl‘nc}o cQmal
mento celular, nos movimentos trépicos, na divi’slfaola Qngo
Jas, na diferenciagao vascular, na dominénci, apicao dag cél:.
céncia e abscisdo. Cada um desses t6picos serj g; al, ng Sene,
adiante neste capitulo. *Cutidg Mgjg

As auxinas sa0 05 tnicos fitormonios transpory
mente, isto é o fluxo de auxinas acontece direc-ados Olar.
sendo do dpice para a base das plantas a direcig mlo."alrneme‘
No entanto, existe também um transporte apolar alls Comyp,
como acontece em folhas maduras, no qual a mali)e 0 ﬂoem¢
AIA sintetizado pode ser transportada para as de:lr Parte 4,
da planta. S party

Nos estudos para quantificar o transporte polay d
nas, empregou-se 0 método dos blocos de dgar dOadaS auy;.
ceptor, conforme indicado na Figura 9.11. Um blog, ‘:lr re.
contendo auxina marcada radioativamente (bloco dg za
colocado em uma das extremidades de um segmentq cz ?_r)é
ou de hipocétilo, e um bloco receptor na extremidade Ou g
A efetividade do movimento da auxina pelo tecido "ege&?“‘
direcdo ao bloco receptor pode ser determinada por meiofdm
tempo, medindo-se a radioatividade presente nesse blocy rn
ceptor. A partir de vérios ensaios usando esse tipo de métode.
as propriedades do transporte polar das auxinas puderam s?r
estabelecidas. Em coledptilos e em ramios vegetativos, o trans.
porte basipeto predomina (Figura 9.11). O principal local por
onde se da o transporte basipeto em caules e folhas ¢ o parén-
quima vascular.

Nas raizes, o transporte da base para o dpice (movimento
acrépeto) pode se dar pelo parénquima xilemdtico, pelo pe-
riciclo e pelo tecido floemdtico. Uma pequena quantidade da
auxina que alcanca o apice da raiz é redistribuida para as célu
las do cértex e da epiderme, sendo assim transportada devoli
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pasal (movimento basipeto radicular) até a zonq de
nto, onde 0 AIA, em baixas concentraces, regula o
to das células radiculares (Figura 9.12)
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on amen 4 5 s
o movimento polar da auxina ocorre célula a célula, em
¢

ves de ¢ pplerdos PlésmOde.smaS- ou seja, do simplasto ce-
Jular Assim, O A.I % de.lxa a célula pela membrana plasmitica
Je uma célula, difundindo-se pALaas }?aredes primdrias pré-
ximas © passando destas para & célula imediatamente abaixo,
e membrana plasn1al1<?a. : .

De acordo com 4 te(_)rla A antiga sobre o transporte de
quxinas, €stas se moveriam no‘c1toplasma celular, onde seriam
sereladas ativamen'te EORIES de carregadores presentes no
Jado basal de cada célula. Na década de 1970, um novo mode-
o sobre © transporte pglzl}' das ’auxinas foi proposto, conheci-
do como transporte quimiosmotico da auxina.

al

Teoria quimiosmotica

De acordo com essa (eo ria, tanto a entrada de AIA nas células
quanto @ sua saida seriam processos passivos, dependentes
Je um gradiente eletroquimico favoravel encontrado entre

o apoplasma (parede celular) e o citoplasma celular (Figura
9.13). 0 AlA se caracteriza por ser um acido fraco, lipofilico.
Conforme o pH do me:wo, o AlA4 pode existir sob duas for-
mas: a protonada (AIA-T1)ea anidnica, esta, portanto, disso-
ciada (AIA"). O apoplasto ¢ moderadamente acido, com pH
em torno de 5. Nessa condigao, « forma AIA-H predomina.
Essa forma é mais lipos oltvel que a forma anidnica, pene-
wrando mais facilmente pela membrana plasmitica. Assim, o

AIA-H presente nos espacos da parede celular difundir-se-d
afavor de seu gradiente de concentragdo, entrando na célula.
Uma vez no citoplasma, onde o pH se encontra em torno
de 7, o AIA-H se dissociard em AIA” e H™. A diferenca de
pH verificada entre o apoplasto e 0 citoplasma serve para
manter o gradiente de concentragio de AIA-H, estimulando
2 entrada continua de AIA-H na célula. A forma dissocia-
da acumula-se intracelularmente, ji que ndo se difunde de
modo facil pela membrana.

Figura 9,12 Chegada de AIA na raiz pelo cilindro vascular
Porte basipeto), atingindo a regido de alongamento radicular.

(transporte acropeto) e sua

no‘:\r;:l“:?agg dAU} é favo_re.cida pelo p9tencial de membrana
e aedora p(_)smvo) por meio da membrana ?las-
Vamen,te mt‘(;) n do, entdo, a parede celular, onde o A.IA’ é no-
oo l: = Cllla o, formando AJA-H. Essa fo'rma dlfu‘nde-se
5 sepdi%u a pare’de celular, entrando na célula sub]acer}te

nde, ou é carregado pela corrente citoplasmatica
para a porcao basal celular. A teoria quimiosmotica previa a
Posﬁlbilidade de haver transportadores de saida de AIA", 0s
qQuais se localizariam especificamente na regiao basal. Dessa
forma, haveria um movimento basipeto preferencial por uma
coluna de células (Figura 9.13).

Bombas de prétons (ATPases), localizadas na membrana
Plasmética, operam no sentido de prevenir a acumulagao de
ions H* no citoplasma, mantendo tanto certo grau de acidez
no apoplasto quanto um potencial de membrana favoravel
(Figura 9.13).

Foi confirmado muito tempo depois que existem trés prin-
cipais familias de proteinas transmembranicas que transpor-
tam auxina pela membrana plasmatica, confirmando a pre-
visio da existéncia de transportadores de AIA proposta pela
teoria quimiosmética. Tanto a entrada de AIA-H quanto a
saida de AIA- sio mediadas por proteinas transportadoras.
Portanto, atualmente, sabe-se que a auxina pode entrar nas
células a partir de qualquer diregio por meio de dois meca-
nismos: (1) difusdo passiva da forma protonada (AIA-H); e
(2) por proteinas transportadoras da forma protonada (AUX)
que utilizam um mecanismo de cotransporte do tipo simporte
de H*-AIAH. Quanto a saida de AIA, a forma dissociada ndo
consegue passar pela membrana plasmdtica, necessitando ser
transportada ativamente por proteinas transportadoras (PIN
e ABCB). As proteinas PIN (do inglés pin-shaped inflorescen-
ces) e ABCB (também conhecidas por glicoproteinas-P com
localizagdo ndo polar) interagem, podendo funcionar tanto
de modo independente quanto interdependente no controle
do transporte polar das auxinas (Figura 9.14). Em particular,
PIN/ABCB formam complexos proteicos estéveis. A familia
PIN divide-se em subfamilias. As do tipo I estao localizadas
principalmente na membrana plasmética (PIN1, PIN2, PIN3,

redistribuicao parcial pelo cértex e pela epiderme (trans-
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0 estabelecimento da arquitetura da planta e das diferentes e Y z
fies : : ] ; tivo in vitro de células de medula de tabaco mostraram que
uncdes das células vegetais depende da capacidade da célu- : : 2
S e - : e a auxina, quando presente isoladamente no meio de cultura,
la de se dividir e diferenciar. A maior parte da atividade de : g :
aumentava o nivel de uma proteina-cinase dependente de ci-

e ISt it s idcaties s xo0 proteico PIN). Foi demonstrado experimentalmente que,
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divisio celular nas plantas estd localizada em pequenos gru-
pos de células, que formam os meristemas. Esses tecidos ja
estio presentes no embrido e sdo ativos, ou potencialmente
ativos, durante a maior parte da vida das plantas. A “decisido”
de uma célula individual de se dividir (entrar no ciclo celu-
lar), permanecer em repouso (G,) ou, entio, se diferenciar
depende da presenca e da capacidade de percepgao a varios
sinais, como niveis hormonais, nutrientes, luz, temperatura
etc. (Figura 9.16 A).

0 ciclo de divisio celular consiste em uma s
nincia de fases, como a replicagdo do DNA (fase §), a separa-
¢30 cromossdmica (fase M ou mitose), intercaladas por inter-
valosentre M e S (G,) e entre Se M (G,)- Pontos importantes
de controle operam nas transigdes de G, para S e de G, para
M, os quais sio exercidos primariamente pela regulagao da
dtividade de certas proteinas, particularmente das cinases d(?-
Pendentes de ciclina (CDK, do inglés cyclin-dependent proteir
k'_"“‘esi Figura 9.16 B). Apenas pard efeito diddtico, € c.onve-
fiente lembrar que as cinases sa0 enzimas responsaveis pela
fosforilagao (adiciio de fésforo) de moléculas biologic?men-
te importantes, Nos vegetais, dois grupos de hormonios, a$

érie de alter-

clina. A adigdo de citocinina era necessaria, entretanto, para a
ativagdo dessa cinase. Mais recentemente, determinou-se que,
na transicdo de G, para §, a auxina aumenta o contetdo da ci-
nase dependente de ciclina do tipo a (CDK/a), a qual, por sua
vez, precisa ser ativada por uma ciclina especifica, a do tipo D,
(CYC/D,, do inglés cyclin DJ). Por sua vez, o nivel da ciclina
D. é modulado por citocinina. Somente a partir da formagdo
do complexo ativo CDK/a-CYC/D,, a célula adquire capacida-
de para progredir no ciclo, passando para a fase seguinte, isto
é, a iniciagdo da sintese de DNA (Figura 9.16 B). As plantas
também apresentam proteinas capazes de inibir o complexo
CDK/a-CYC/D,. Em resposta a uma variagido ambiental que
provoque um estresse nas plantas, mediado pela sinalizagao

bscisico (ABA), essas proteinas inibidoras tém sua

do 4cido 2
sintese aumentada, interrompendo o ciclo celular na passa-

gem de G, para S (Figura 9.16 B).
Além das cinases do tipo 4, as plantas tém outra classe de

CDK, conhecida por CDK/b, que se acumula na transicao deG,
ara M e é essencial 2 regulagio dessa transicao. Nota-se que a
classe CDK/a exerce seu papel de controle do ciclo em ambas as

transicoes G /S e G,/M. A progressao da fase de S para a mitose



184 Fisiologia Vegetal i il
Auxina
Citocinina
Programas de
desenvolvimento
=
Temperall l Ativagao
| B e
E«j{ - Progressao de G, para S
=, g — 0
Progress&o
de G, paraM S
[coxien, )
CDKa/b-CYC/B
ABA
: Desfosforilagao Inativagao
Alivagao| 4as CDK
A ﬁlulrientes l@rmﬁn@
= ; i ontrole da divisao celular, permitind ;

Figura 9.16 A. Vias de sinalizagio que acoplam a percepcdo domelio a.mblente COMO< 3 : ! O que célylas
pouso (G,) progridam no ciclo ?Jara G, ou para G, B. Horménios vegetais afetam essa progressao N ciclo cIeIuIar em pontos especificos, o aeuT're‘
em conjunto com a citocinina, & responsavel pela formagao do comp]exo ativo CDKIa-C}/(".lD3 r!'n)o lpgerva g G-S a qtoa nina € responsaye ing,
desfosforilag3o das cinases, ativando os complexos CDKa/b-CYC/Bnointervalo G, M; e 0 acido abscisico (ABA) pode interromper a progressacl))?uIa
0

ciclonatransiciode G, para'S, em decorréncia do surgime!

propriamente dita (fase M) depende também do aparecimento
de uma ciclina especifica, a do tipo B (CYC/B). Ainda, para que
os complexos CDKa/b-CYC/B, tipicos de G,/M, sejam ativados,
uma fosfatase (enzima responsivel pela retirada de fésforo de
moléculas), induzivel por citocininas, deve desfosforilar essas
cinases (CDKa/b; Figura 9.16 B).

Expansao/alongamento celular

O crescimento em tamanho da célula vegetal ndo meristematica
se caracteriza por um aumento irreversivel de seu volume, o qual
pode ocorrer por expansao, isto €, um aumento de tamanho em
duas ou trés dimensdes, ou por alongamento, que representaria
um tipo de expansao que ocorre exclusivamente em uma direciio,
por exemplo, expansio em comprimento. As células de caules e'
aizes se expandem quase inteiramente por alongamento; seus
diametros, normalmente, aumentam menos de 5%.

As células vegetais, antes de alcancarem a maturidade, po-
dem aumentar seus volumes de 10 a 100 vezes; em caso;l:x_
tremos, esse aumento do volume celular pode chegar a 10 mil
vezes, como acontece no alongamento dos elementos de vas
do xller‘na. Essa expansio ocorre sem a perda da inteprid :
de mecénica e, geralmente, sem alteracio de espessur grésa-
e'mmento de volume é sempre acompanhado pela ent a.d H
agua, com relativamente pouco aumento na quamtidndm : d.e
toplasma, jé que se trata de um processo regulado o de'u-
lo (ver Capitulo 1). Em termos ene fisgacto:

. .

permitindo que certas plantas, co
: , , COmMO as i
dimensdes realmente fantisticas, g e
Muitos fatores influenciam
a taxa de expansio/a]

t? da parede celular, alguns de natureza intrins L
tipo de célula, sua idade e as presencas de auxinazcaf N0
e outros de natureza extrinseca (ambiental), come g;l:i:relma,

) Sponi-

bilidade de dgua, luz, tem

3 » UZ, temperatura e grayi

internos e externos agem, Provavehneitetq :ltilei.ﬁfsa:? fatores
0 Certas

nto de um estresse.

propriedades da parede celular. O controle da expansig ¢
Jular é essencial para os processos morfogenéticos nos ve :
tais, ja que a morfologia de um 6rgéo ¢ determinada pelogta:
manho, pela forma e pelo nimero de cclulas. Os padrges de
diviso celular, iniciados no embrido e nos meristemas, si
subsequentemente amplificados e modificados pela expansio
celular, produzindo como consequéncia ¢rgaos com formase
dimensdes caracteristicas.

Para que as células se expandam, a parede celular, que é ri-
gida, deve ser afrouxada de alguma maneira. De acordo com
a hipdtese do crescimento dcido, esse afrouxamento seria indu-
zido pela acidificagdo da parede celular, resultante da extrusio
de protons pela membrana plasmatica. Esse afrouxamento ¢
es_sencial, pois uma célula vegetal em crescimento, sob condi
coes hidricas satisfatérias, tem seu turgor (pressdo hidrostitica
posifiva do protoplasto contra a parede circundante) e 0 seupe
tencial hidrico reduzidos, permitindo a absorgao de dgua ¢ em
consequéncia, a expansio/alongamento celular. Sem a ocorre™
cia doafrouxamento, a sintese de nova parede somente causaria
UM €spessamento, e ndo uma expansio.

Hipdtese do crescimento dcido

E;nciszf;i?; Proposta uma teoria para explicar como @ ﬁ\alr

o M aumento na extensibilidade da Pf}rede & ue :

celular por estr.OPoe que a auxina acidifica a regiao da p'atgns.
E\\baimmmtm;lular a ce.lula competente a excretar Pro,

6timo 4cido 0 do pH ativa uma ou mais enzimas Conlulljaf-

Hi evidénci;que causariam o afrouxamento da parede Cee g

S s mostra-ndo que a auxina aumenta a taX%

: € protons, estimulando dois possiveis pr ocessOs:

- A ativacs ;
pla:::]\:;:: de H-ATPases preexistentes na membrd®

2. Assintese de
(Figura 9.17)
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pe 8'nt85 ¢ proteica € de RNA rapidamente bloqueiam essa res-

dest Je crescimento-

pos " ando secoes de caule ou do coledptilo sdo isoladas e colo-

1 contato com uma solugdo de auxina, hd um aumento
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n

Parede celular

Expansinas@—H+

Membrana plasmatica

Figura 9.17 Modelo de acidificagao da parede celular induzida por
AIA, por meio da ativagao de ATPases preexistentes na membra-
na plasmatica (hipdtese da ativagao) e/ou pela sintese de novo de
ATPases incorporadas & membrana (hipotese da sintese).
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::rir::l;ai:r:s::?; E)s(s‘e é considerado‘ o tempo minimo neces-
e -4 auxina cause uma hiperpolarizagdo da mem-
a celular, induzindo um aumento na taxa de crescimento.
A parede ¢€ a principal resisténcia 3 do celular; en-
e e s 4o éncia a expansdo celular; en
¥ exten;ibilidad:ca:;lsmo 'dependente‘ do pH d.e aumentar
: , denominado crescimento dcido, resulta
no d'eshzamento entre si dos seus polimeros constituintes
(polissacaridios), aumentando, assim, a 4rea superficial da
parede (Figura 9.18). Quando paredes sio tratadas previa-
mente com calor, proteases ou outros agentes que desnatu-
ram proteinas, elas perdem essa capacidade de deslizamen-
toq. Esses resultados demonstram que o crescimento acido
néo resulta simplesmente de alteragdes fisico-quimicas da
parede, mas é catalisado por proteinas de parede, chama-
das de expansinas. Estas causam o afrouxamento da parede
por atuarem sobre as ligagées do tipo pontes de hidrogénio,
existentes entre as microfibrilas de celulose e as hemicelulo-
ses (polissacaridios da matriz). O aumento subsequente da
extensio ¢é obtido por meio da atividade de hidrolases espe-
cificas ativadas em pH 4cido, como celulases, hemicelulases,
glucanases e pectinases (Figura 9. 18). Ao mesmo tempo que
ocorre o afrouxamento da parede celular, hd absorcéo de
agua pelo protoplasma, a qual é induzida pelas redugdes do
turgor celular e, consequentemente, do potencial hidrico,
que, assim, se torna mais negativo, permitindo a entrada de
agua e a expansao.

Continuidade do crescimento

A auxina, além de induzir a acidificagdo da parede celular e 0
consequente afrouxamento, promove Outros processos impor-
tantes que proporcionam a continuidade do crescimento da
célula, como os aumentos na absorgdo de solutos osmoticos
(p. ex., potdssio) e na atividade de certas enzimas relacionadas
com a biossintese de polissacaridios de parede.

Hemicelulose

Expansinas (»)

Microfibrilas

Glucanases ou
de celulose

B XTH («—»)

de durante o crescimento B

ntro da célula dirigida sobre a parede celular (A) e os pontos de
). A auxina esta envolvida com o rom-

deslizem umas sobre as outras e, também, se distanciem umas
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nas Células

; correr
Alguns processos bioquinucozif;‘q’;’: d(:) ontetid
em expansio para COmpenser & evando @ um 4
Jar causado pela entrada de dgua, ¢ tencio do tUrg" ce-
osmotico oud osmorregulagdo pard mer induzido pela agio
lular: U mecaniso d¢ G0, o oleeptilo de mi
da auxina foi observado em células do ¢
em processo de alongamento, I
(ANA) aumentava 0 nimero dé
na membrana plasrrléltic:a-l Isslfﬁl‘::
ressdo génica causada pela @ A5 e K em
Iél’ao do ggene zmkl, que codifica a proteind t}; :;1;)10 sl
Zea mays, fol aumentado de 527 Vezes: triplic
de canais ativos de K* por célula.
Qutro aspecto interessantedace 2
auxina pode induzir a sintese de U : :
acido g!i)berélico (AG,), que também tem efeito sobre ; [ﬂoflli
gamento celular. A inducio da biossintese de AG, por :
descoberta durante a investigagao para saber por que & e
pitacio do caule de ervilha eliminava sua m?aadade de sinte-
tizar AG, a partir de seu precursor AG,, (Figura 9.19). Como
0 4cido giberélico é conhecido por sud acio sobre'o ﬂqnga-
mento celular, fica entédo caracterizada uma agao sinergistica
entre a auxina e a giberelina na expansao celular. Para a!guns
vegetais, sabe-se que 2 giberelina participa da promogdo da
sintese da enzima xiloglucano transglicosidase hidrolase, co-
nhecida por XTH, responsével pela modificagdo do arranjo
dos xiloglucanos na parede celular primaria (Figura 9.18). Em
eudicotileddneas, o xiloglucano & o principal componente da

as quais @ ap

rca do cresciment0 € que a
s hormonios, como do

L ”Aj_’[ixpansn‘@—\“
() (- Gy

Figura 9.19 Efeito da auxina soh,
) reasintese de i
o o oo s e i
_ \ etapa de transformacs fenos.em
(a0 de AG
20 Para AG
o

,‘-/”‘”'ﬂ"—"’ e ____\\\\
fracao hemicelulésica da parede primdria e 5 XTH 8

as ligagoes da celulose com ¢ yij,. ; PXO
o enft reuxamgento da parede. Assim : ml"glucanr::“\'ei
sando 0 219 > SMumg 5
denada entre exp

ansinas e )'(TH, a expansio/alo, 30 ¢
Jular pode ocorrer (ver Capitulo 8). garnento c:
A expansdo e/otf 0 alongame:-qto celular, 4,
cimento vegetal, 530 PrOCessos irreversiveis
jonado, a absor¢do de dgua (cerc

como ja menct :
: 1 crescl :
da massa das células en mento ¢ composgy 1. ¢ %

bem como 2 adicdo de parede ao redor de cadq céluy r dguy)
tinuidade do crescimento €, entéo, dependente g 2 Aqq,

. s 1 A Si s
de pOllSSﬂCﬁl’lleS e proteinas necessdriag allt»eseed

rante
Ue I cres-

€qu
ade 7% e,

secreqao PO
to da parede, além de materiais imprescindiveig e,

aumento da membrana plasmatica. a0 Prope,
O crescimento termina durante a maturacio

processo acompanhado pelo aumento da rigide;
celular. Redugao na capacidade de afrouxamentq
acontece em consequéncia de alteragdes estruturais ¢ o
composi¢ao, tornando-a mais rigida e menos SuSCet{VelTs
]axamento - por exemplo, alteracdes sofridas pelas hemi: ]re-
loses, que se tornam menos ramificadas, formando comple_e .“'
mais compactos com a celulose € outros polimeros de Pan::ius
Além disso, ocorre uma reducio na ex pressi h

da. célu]a,
da Pared;

rivel 2 acdo dessas enzimas.

Diferenciagao celular

Além do controle exercido pelas auxizias no crescimento ce.
lular, conforme visto antes, elas estac: =nvolvidas no controk
da diferenciagio celular. Um exemplo disso € a diferenciagio
vascular que ocorre nos eixos caulinares em virtude dos nivei
de auxina produzida nas folhas jovens em processo de desen
volvimento. Em Coleus, a formacdo de xilema (xilogénese) na
base do peciolo ¢ diretamente proporcional ao fluxo difusive
de AIA que se move no sentido limbo-peciolo. O desfolh-
mento do epicétilo dessa planta reduziu intensamente a xilo-
génese. Entretanto, esse efeito pode ser revertido coma apli-
cago de quantidade equivalente de auxina.
A continuidade do tecido xilemdtico ao longo do vegetd
resulta do transporte polar de auxina proveniente do dpic
movendo-se para as raizes. O nivel endogeno desse horm?
nio controla o inicio da diferenciagio de elementos vasculy
res. Em tecidos lesados mecanicamente, a rediferenc
células do parénquima em elementos condutores tam
induzida por auxina, Normalmente, quando hd a 'm'terruP'
¢40 de um feixe vascular em consequéncia de um ferim enlt
ocorre a revascularizacio da regiao proxima, 4¢ tal moor'
que as células vizinhas do ferimento se desdifefe“darn"l il
mando, posteriormente, novos elementos vasculares e en i
o floema). Esses elementos podem restabelecer C‘;
nu1d_ade do feixe original. Uma das teorias Proposwcsanali'
exP}lcar a rediferenciagio é a chamada hipdtese ao ded”
24640 do sinal, segundo a qual a canalizaga® do TU™ e
Xina por determinadas células seria o fator detf mids
formacéio de novos elementos de transporte: Ad lr do f&¥
::2:;;‘1;1; i:icialfnente, todas as célu}zs ;: 52 3 s of;z
el ado teriam a mesma capacicd a2 ornd!’
2; todavia, gradualmente, certas células

jagao®®
bém ¢
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. ip6tese da canalizagdo do sinal. . :
Figura 9.20 Hip G A esquerda, células adjacentes ao elemento de transporte rompido (V) tém capacidade similar

de transporte de auxina (circulo).
Juxina (pequenas barras verticais). A

mais competentes para esse transporte, aumentando o fluxo
Je auxina transporlada, basipetamente, as quais se diferen-
ciariam, entdo, em tecido vascular.

Um modelo de estudo muito interessante de rediferencia-
o foi estabelecido a pa rtir de células isoladas do mesofilo de
Zinnia elegans cultivadas in vitro. Essas células, em resposta a
aplicacio de auxina, transziormam e em elementos traqueais.
Nesse cas0,  presenca ¢ 0 . também se mostrou neces-
siria, aumentando, talv scusiilidade dessas células a agdo
da auxina. Todo o proces-o de reiier enciagao pode ser acom-
panhado em uma unics . mostrado na Figura 9.21.
Nesse exemplo, a redilc mniciada com o processo de
desdiferenciacdo, seguic: por uina nova diferenciagdo celular.
Assim, a célula do mesofilo perde sua capacidade fotossintética
eseu contetdo celular, ao mesmo tempo que se alonga e produz
aparede secunddria. Esses eventos parecem corresponder aos

Ao centro, uma cél ica
' ula na i iniuri
P ) apsots;;;ao terminal do elemento injuriado torna-se mais eficiente para o transporte de
m nsportadoras de auxina se diferenciam em tecido vascular.

mesmos processos verificados in vivo, nos quais células meris-
temdticas apicais originam as células procambiais, e estas, por
sua vez, transformam-se diretamente em elementos traqueais.
Atualmente, esse modelo vem sendo empregado em pesquisas
sobre a expressdo génica especifica relacionada com a diferen-
ciacio xilemdtica. A diferenciagao dos elementos traqueais
constitui um exemplo tipico de morte celular programada em
vegetais, ainda em um estdgio bastante precoce do desenvol-
vimento. Os elementos traqueais maturam, apés a perda dos
conteudos citoplasmitico e nuclear, por meio da agao de enzi-
mas hidroliticas, como DNases, RNases e proteases. Por meio
da digestao parcial das paredes primdrias, poros se abrem na
extremidade de cada elemento de vaso, os quais estao longitu-
dinalmente alinhados, formando um longo tubo de condugo.
O processo de morte celular acontece simultaneamente a for-
macio das paredes secunddrias.

CT PP - .
| | 0
NC~O ve € O ®
- C S | 0
; Auxina Pl v ,C ‘
CP—& - Citocinina @ { : : O
? - G Sintese de parede
secundaria
~ ———
(& A ! R,
U RNases U RNases O
0 ° §._°
T T D'rslases ST IR DNases
Desorganizagao s
Perda gg : O do tonoplasto 0O Proleases\r{
ccgg}ﬁluar C-ProteasesO U e ,«‘.-';
e @ & 0

SR E

ada do mesofilo de Zi

Figura 9'21 . o By A i
Re ma célula isol
diferenciagao de uma c to traqueal (C);

a:ﬁau”"a (B); célula alongada precursora do elemen s
Z mul9 de enzimas hidraliticas no vacuolo D) elementod s
Mas hidroliticas (E); elemento traqueal maduro, com perda

Primaria; ps. parede secundaria; VC: vacuolo.

nnia em elemento traqueal: quando
inicio da deposicao de parede secun

maturagao, apds o rompi . i
T nteﬂdo;celular (F). CP: cloroplasto; CT: citoplasma; NC: nticleo; PP: parede

D

isolada (A); desdiferenciada pela a¢do
daria no elemento traqueal imaturo e
mento do vactolo, possibilitando a acao das en-
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Desenvolvimento do eixo caulinar

Quebra da dominancia apical

e crescimento da gema axilar i
9 to do dpice vegetat? s

Com a continuidade do crescimen L en0s grUPOS de
formagao de novos primérdios foliares, P‘:_‘@l‘l * foliar 10 caule
células posicionados na insergdo do an?cal > constituen=se
(regido axilar) isolam-se do meristema ap! s eaphcie 3 TC
em uma gema axilar ou lateral. Depc.:ndendo ta daPs g,
gido axilar pode conter uma ou mais gemas; {0 e
potencial suficiente de se desenvolver em nov;zrmente et
davia, apesar disso, a maioria delas permanece
todo o ciclo de vida da planta.
A remogdo do 4pice caulinar
mento da gema lateral, fazendo . e
despontamento ou decapitagdo, uma técmc‘a comum € e
horticultores para obtencéo de plantas ramificadas, em & =
de touceira ou, ainda, em miniatura, como o bonsal. A inibl-

¢éo do crescimento da gema axilar pela apical, isto & 0 €O

trole exercido pelo dpice vegetativo sobre 0 desenvol\tn'{le'nfo
ncia apical, inibigao

da gema lateral, é conhecido como domind
correlativa ou paradorméncia. T

Nos dias e semanas subsequentes 4 remogao do dpice, ist0 &
depois da quebra da dominéncia, pode-se quantificar 0 alon-
gamento da gema lateral, observando o desenvolvimento de
um novo ramo.

O grau de imposicao da inibicio pode variar bastante en-
tre as plantas herbéceas, indo da quase inexisténcia - situagao
na qual a gema lateral cresce mesmo na presenca do apice,
como acontece na bromélia epifita Tillandsia recurvata, cuja
dominancia é, portanto, fraca —, passando pela imposi¢ao da
inibicéo intermedidria ou parcial - caso em que a gema lateral
cresce até certo ponto, mesmo sem haver a decapitacio -, atéa
dominéncia apical dita forte, isto é, a imposi¢do da inibigdo é
completa, como acontece em plantas de girassol, tradescancia
e Ipomoea. Nessas ultimas plantas, a quebra da dominancia
somente ocorre apds a decapitagio.

A quebra da dominancia apical pode ser induzida pela apli-
cagido direta de citocinina sobre a gema lateral ou, de modo
contrério, ser revertida pelo tratamento com auxina no 4pi-
ce decapitado. Logo apds a perda da dominancia, inicia-se o
cn?scime.nto da gema lateral, que comeca a produzir sua pré-
pria auxina, aumentando seu alongamento.

Para as plantas arboreas, prefere-se 0 uso do termo controle
apical a0 de dominancia, jé que seria um conceito mais amp],
que indlui o controle do dpice sobre a orientacio dos ram l; :
terais e folhas, dando origem 2 arquitetura da copa da e
Para as coniferas, como o pinheiro de Natal umpfmi A
central tem um forte controle apical sobre o.c: demai c; e
nheiro for despontado, entdo um dos ramos mais rz il
dpice. toma seu lugar, curvando-se verticalmente e : xm.ms 3
dominéncia sobre os demais. J4 para as arbg assumindo 3

. 1 Oreas sem um
lider e com fraco controle apical (exceto quando muitg jo;::sl;)
bl

0s ramos laterais superam em crescim, 2

gmal, dando a forma arredondada 3 é:vn;?: cpcetre o
individualmente cada ramo, este tem forte domingnc;

sobre as gemas laterais contidas nele prg C1a apica]

crescimento até a primavera seguinte ouPZOI.’ inil.aindo 0 seq
Gxima estacio

induz a retomada de cresci-
dessa pratica, conhecida por

E

e o 2

de crescimento: Assim, 0 termo “dominancia apica]»

pliado s rorss 28 40 910 o dpice g, | Man

- dividual sobre O Crescimento €as gemas latergg 4 By,

durante 2 estaao e e 0 s curso, € tay
da dominéncia apical represens,

0 mecanismo ; Part;
. 4 . > art
mente 0 processe fisiolégico envolvido na impogics oy,

bra da dominancia. Uma das hipc')t_ese.s aventadag € que.
tempo pressur)ﬁe quea concentraga-o ideal de AUxing a.stame
timular 0 crescimento da gema'a?cnlar seria mujg, % g g
xa que O teor de auxina Necessario ao crescimeng, dm' A
caulinar. Assim, 0 fluxo de auxina proveniente do, 4 icz ice
segue paraa regiao b.asal da planta poderia inibjy S € qQue
vimento da gema axilar por estar em uma concentry envg).
ma da ideal. A remogao da fonte de producio degs, iao .
nio (decapitagdo) reduz o fornec.:imento de auxing ny t:rnm
da gema lateral, libefa§do-a da -mibigéo. Outros hOrmﬁeg_lao
principalmente citocininas, estrigolactonas e 4cidq absc?l_os,
(ABA), podem também estar envolvidos com o e Sico
da dominancia. Atualmente, acredita-se que a export ilsmo
auxinas a partir da gema lateral se correlaciona com ot;ir:; (.18
de seu crescimento; portanto, para a ativacio de sey des:lo
volvimento, elas precisam estabelecer um fluxo de auxin, ( I:
potese da canalizacao do AIA) que seguiria para a regido dz
caule onde o transporte polar acontece basipetamente, Py,
estabelecer esse fluxo, proteinas PIN cevern ser sintetizadys
possibilitando esse transporte de ATA da gema latera] par;
o caule, criando, assim, o sistema vascular que ligara o noyg
ramo ao caule. As estrigolactonas, entrefanto, inibem a quebra
da domindncia apical por afetar negativamente a sintese das
protenas PIN, dificultando a canalizacdo do sinal do AlAa
partir das gemas laterais.

As citocininas, no entanto, podem antagonizar o efeito
inibitério das auxinas e estrigolactonas. Em muitas espécies,
a aplicacio de citocininas no dpice caulinar ou diretamente
sobre a gema axilar a libera da inibi¢ao. Tomateiros mutan-
tes expressando uma forte dominancia apical contém baixis
quantidades de citocininas endégenas em relagao aqueles com
dominancia normal (ver Capitulo 10).

Tanto as citocininas quanto as estrigolactonas sao sinte-
tizadas principalmente nas raizes; a auxina proveniente do
TPA estimula a producio de estrigolactonas, enquanto inibe
a de citocininas. Assim, os teores de auxina, ao final regulam
negativamente o crescimento das gemas laterais, manten®
conteidos elevados de estrigolactonas e baixos de citoc™ :
nas. Ambos so sinais méveis transportados act opetamer®
pelo xilema e que alcangam as gemas laterais (FIgU ~ 2
L4, agem de modo antagénico por meio da regulagi S ::n
fator e transcrigio conhecido por BRC1 (do inglés: L 2
1), 0 qual inibe a quebra da dominancia. Em plantas deCe; st
l;a, Por exemplo, viu-se que a expressao do gene ?SBR 3
o gl o i s P
e ;mtetlca (Gl}24), enqu.anto odrsenVOM mentd
S ibiu a expressio, permitindo 0 d€

0. 4

Hd ainda e\;idén ias d ntrolam 2 q"a?ga

Py claside.que as Plantas COl S nted®

€ agilicar tran sl i ficaches), regh A sacarosé parec

Ce estar enyol fPOrtado pars 4 gema i do bolg
vida com essa regulagao, fornecer

: Gema

Gema latera lateral inicia Api :

inibida i 0 cresci pice C?U“nar
i : Apice scimento decapitado

}caulinar

A' B'
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Crescimento e
desenvolvimento
do ramo

hY

et |
Desenvolvimento
c D da gema lateral

Auxing ------ - Estrigolactona ------ >

Citocining ------ >

Inibigao —— |

Indugdo ——»

figura 9.22 Estagios do cliesenro(JV|mgr]to da dominancia apical antes e depois da decapitagao do apice caulinar. A. Imposigéo da inibigao do de-
senvolvimento da gfama gtera (dominancia apical). Ap6s a decapitacao (quebra da dominancia apical), tem-se 6 ir.'nlcio do crescimento da gema
axilar no segmento induzido (B) e 0 subsequ,ente desenvolvimento de um novo rama (C). O AIA produ'zido no dpice caulinar é transportado em
direao ra’lz,vonde rggtﬂa positivamente a sintese de estrigolactonas (ES) e negativamente a de citocininas (CT). D. ES e CT sao transportadas em
diregdo a0 Apice caulinar, agindo diretamente na gema lateral e sobre seu desenvolvimento por meio da regula'géo do fator de transcri¢ao BRC1.

Note
induzindo o transporte ¢ a canalizagio do sinal do AIA, for-
mando o sisterna vascular do novo ramo.

Estudos tém mostrado uma cort elacdo entre a inibi¢do do
crescimento da gema axiar e ¢ teor de ABA na gema. Em
feijoeiro decapitado, por exem) 1 concentracio de ABA
na gema foi inferior a do contrale intacto. Jd a aplicagao de
auxina no apice cortado substitui o efeito do dpice, prevenin-
do a diminuicio do contetido de ABA. Assim, as abordagens
hormonais sobre dominéancia apical devem sempre conside-
rar o balanco endégeno entre auxinas/citocininas e de dcido
abscisico/citocininas, suas concentragdes relativas no tecido
vegetal, visando a uma melhor compreensao da fungéo.

A cultura de tecidos vegetais utiliza-se, frequentemente, da
pritica da quebra da dominancia visando a obten¢do de novas
plantas. Essa técnica de micropropagagdo isola para o cultivo
porcdes caulinares diminutas, contendo a gema lateral, que,
apés alguns dias ou semanas, se desenvolve em uma planta
completa (eixo caulinar e raizes). Tal procedimento vem sen-
do empregado, amplamente, para a clonacio in vitro de plan-
tas comercialmente importantes, como é 0 caso, por exemplo,

do abacaxizeiro (Figura 9.23).

Formagao dos primérdios foliares e filotaxia

0 posicionamento das folhas em torno do caule vegetal é co-
nhecido como filotaxia, podendo apresentar diferentes pa-
drdes. Os mais comuns na natureza sio a filotaxia em espiral
(uma folha por né formando entre elas angulos de aproxima-
damente 137,5°), a alternada (com angulos de 180° de diver-
§éncia) e a decussada ou oposta cruzada (duas folhas opostas
Por né, formando 4ngulos de 90° entre 08 pares; Figura 9.24).
Sugere-se, atualmente, que o transporte € 0 actmulo de AIA
0 meristema apical caulinar (MAC) definam o padrao de fi-
lotaxia vegetal.
Estratégias interessantes foram adotadas para visualizar as
fotasde transporte do AIA e seus padroesde acimulo. Por meio
9 monitoramento da localizagio subcelular das proteines
Nno MAG, isto ¢, utilizando a técnica de imunolocalizagao

que 0s tipos das setas indica a quantidade relativa dos horménios nos caules e raizes

que emprega anticorpos dirigidos contra essas proteinas, foi
proposto um modelo que explica a regulagdo da formagao dos
primérdios foliares e a filotaxia. De acordo com essa hipote-
se, as auxinas sdo transportadas pelas células epidérmicas em
direcio ao MAC (sentido base-épice), resultando em um pon-
to de convergéncia dos fluxos de auxina, o qual determinard
o local da formagio do primérdio foliar (Figura 9.25). Uma
vez este estabelecido, o AIA passa a ser transportado no sen-
tido basipeto (apice-base) pelos tecidos internos imaturos do
primérdio, onde gradualmente induz a formagao dos tecidos
vasculares, isto é, células com um aumento no fluxo de auxina

23 Obtengao de mudas de abacaxizeiro por meio do cultivo
in vitro de segmentos nodais. Para facilitar a obtengdo dos explantes

Figura 9.

caulinares contendo a gema lateral, a planta de abacaxizeiro, cujo
caule é muito reduzido (R), € submetida previamente a um periodo
escuro para que o caule se alongye (prpcesso de estiolamento; B) e,
como consequéncia, aumentea dlsténma_ entre os seus noés. Segmen-
tos nodas de aproximadamente 1 cm sao cortados (C) e cultivados
por 3 meses até o desenvolvimento de uma nova planta (D).
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ura 9.24 Padroes de filotaxia: espiral - angui®> B
mente 137,5° (A); alternada —uma folha porn¢ CO"E';SSI';L‘;h‘ii o
géncia de 180° (B); decussada ou oposta cruzada -
tas por n6 com angulos de 90° entre os pares (Q:
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se diferenciam em xilema e floema (hipétese da canalizagio).

Observou-se que as proteinas PIN estio localizadas na face

apical das células epidérmicas, isto é, em direcao 20 ponto
micas, estdo na face basal.

de convergéncia; ja nas subepidér DR
Postula-se que a regiao interna central do primérdio .d_rena—
ria grande parte do AlA, resultando em uma diminui¢ao de

sua concentracio nos tecidos adjacentes. Um novo local de
actimulo somente surge a certa distancia do primdrdio pre-
existente, permitindo que o padréo de filotaxia se estabeleca.
Concomitantemente ao crescimento da lamina foliar, hi a for-
magio da nervura principal, que esta associada, portanto, a0
ponto de convergéncia do transporte de auxina nas células da
epiderme da margem do primérdio (Figura 9.25).

Formagao do gancho apical
Durante o desenvolvimento do eixo caulinar de plintulas de di-
cotiledoneas, forma-se uma curvatura logo abaixo do dpice cau-
linar, a qual é conhecida por gancho apical ou gancho plumular.
Sua presenca facilita a passagem da plantula pelo solo até sua
emergéncia, protegendo o meristema apical de possiveis lesdes
mecanicas durante o seu crescimento.

Es.sa curvatura fem sua origem em um crescimento dife-
rencial entre o lado interno do gancho (face concava) e o lado
externo (face convexa), 0 qual cresce mais rapidamente, Na
formagdo do gancho em plantulas de feijoeiro, demonst;ou-
se que a distribuicdo desigual do AIA tem um papel mui
importante, ja que esse hormonio é transportado Ess' ult'o
cament.e do dpice para o hipocétilo, sendo entdo encolrllnt:;;l ‘
em malon Proporcao no lado interno do gancho. A ativid :
das proteinas transportadoras PIN resulta em u. e
?referencial da auxina do lado externo do anchm isporte
interno, onde seria acumulada, Esse ac e tlado

: lim i
mt:s; :-,:i ::utro horménio, o etileno, cu?jifﬁc}:rf?ram~du%
mento das cé!;ra:s:le mesto lado, inibindo a taza de 31(?:0 :
interno é mais res 9% rego. Além disso,  tecigy g 13‘;'
el z:tnswo a0 Ftileno. O etileno, POr sua -
localizagao Prefefe ; polar simétrico do AlA, o
ncial das protef i cio da

PIN na Parede late ra.l

MAC

Figura 9.25 Diferentes direcoes que o fluxo de auxina pode g
e a localizagdo do aparecimento dos priindrdios foliares, NasaSS'Umlr
epidérmicas do MAC, 0s fluxos de auxina 30 em diregio acmpceflulas
base para o apice) & entao, em direcao ba:ineta, determinando o? (ds
de formagao do novo primérdio foliar (' : A partir do P., a auximl
transportada basipetalmente pelos tecic.s internos, omnje ESse?,aé
monio induz, gradualmente, a formagac =< nervuras. Pfimérdioopr.
drena a auxina das dreas circunvizinhas <portando-a no sentd
basipeto pelo sistema vascular em diferer.ciacio,

das células do cortex, favorecendo o fluxo da auxina paras
células da regido interna do gancho. Um efeito do tipo retro-
alimentacio positiva garante a manutengao do gancho (Fig:
ra 9.26). Mais recentemente, observou-se que as giberelinis
regulam também a atividade das PIN, tornando-as mais ati-
vas no lado interno do gancho, por meio de sua fosforilagio.
Assim, parece muito provavel que as giberelinas também
ajudem a manter a assimetria da distribui¢ao da auxina 0
gancho, junto ao etileno.

Entretanto, quando a plantula rompe a barreira do §°1°
e encontra a luz, esta inibe a manutengao do gancho a?‘fal'
permitindo que o caule adquira seu crescimento fototropic?
normal. O gradiente de auxina estabelecido durante a fas¢ t
formacdo do gancho desaparece durante a sua abertura.

Desenvolvimento radicular

O contetido de auxina da raiz primdria tem orige ¢3; 10
mente no transporte polar desse hormonio da PR
davia, existe também em escala relativamente ==
de novo no proprio dpice da raiz. O nivel d auxina € o ¥
df:ssas duas vias ¢, entdo, adequado para prop orClondese“"ol'
cimento das células radiculares em um processo &
vimento normal, ime (7
As raizes laterais sdo normalmente formada® ai j0es &
mando-se o 4pice radicular como referéncia) em sP
alOngamento e de maturacio (porgéo on de aparec adado
los l'adiculares) na raiz priméria- Certas células a Cde divisf'io
Periciclo, responsivas 4 auxina, iniciam © pmcesso

Hipocétilo

Tegumento
da semente
Raiz
primaria
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Sintese
de etileno

Sintase @

do ACC

AlA

g -ACC
Etileno
Oxidase
d
Alongamento DACE
celular inibido m
A B

. Plantula de feijoeir 3 3
Figura 9.2:‘:3 Slnia distribuiqéo deosfgglfdo;n;?gao ol gancr)o {:lp_lcal. B. Esquema indicativo dos fatores hormonais envolvidos na formagéo do
?qcho ap1 > 'amento e Op,r\?;nove niveis indutores da sintese de etileno de um dos lados do hipocétilo, causando a ini-
bigao do along T A tilEnaiAd 9 age positivamente sobre a regulagéo do nivel da enzima sintase do ACC, que catalisa uma
etapa limitante da sintese do etiieno. A¢ oMet: adenosilmetionina; ACC: acido carboxilico aminociclopropano

{2 raiz lateral. Este se desen-
cortex e emergindo através
va raiz lateral se alonga e se
; tecidos vasculares da raiz
1¢d0 para o fato de apenas

celular, formando o primordio
volve atravessando raci:zimente «
da epiderme (Figura ¢

desenvolve, conectand

primdria. Ainda ndo s¢ e ¢
algumas células do periciclo conseguirem responder a auxina
e iniciar a formagao de raizes laierais. O que se observa é que
somente as células aptas a interpretar o sinal indutor dado pela
auxina iniciam a formagdo de novos primérdios radiculares,
¢, talvez, essa capacidade seja fruto de um estado de aptidao
estabelecido muito cedo no desenvolvimento radicular, ou
seja, em células derivadas do meristema que fardo parte da
camada do periciclo. Conforme a espécie, as raizes laterais de-
rivam das células do periciclo adjacentes as células do polo
xilematico, como em Arabidopsis, Raphanus sativus (rabanete)
e Heliantus annuus (girassol). Essas células sio ditas “semime-
ristematicas”, com base na caracterizagdo de sua ultraestrutura

Raiz lateral

Regido do periciclo

Epiderme

rimaria de Eichhornia mos-
lateral. Algumas células do
[ulares induzidas pOT AlA,

:jagr::: 9.27 Corte longitudinal de raiz p

he |° desenvolvimento de uma raiz

°rmac o competentes a iniciar divisoes c€
M o primérdio da raiz lateral.

(vactiolos pequenos, citoplasma denso e muitos ribossomos) €
na capacidade de se dividirem. Elas sdo consideradas compe-
tentes a formacio de raizes laterais. Nelas, forma-se um ma-
ximo de concentragio de auxina, resultante da expressao au-
mentada de transportadores de entrada (AUX) nessas células
do periciclo que captard AIA proveniente do épice caulinar,
movendo-se em direcdo ao dpice radicular. Além disso, essas
células parecem conseguir manter esse maximo de concen-
tragio de auxina, ativando a expressao do gene de sintese
de AIA (YUCCA). Nas células da endoderme, adjacentes as
células do periciclo e iniciadoras do primérdio radicular, hd
aumento das proteinas PIN3 localizadas na membrana plas-
matica voltada ao periciclo, transportando auxina para as
células desse tecido formador de raizes laterais (Figura 9.28).
Esse rapido incremento no teor de AIA estimula a divisdao
celular em células responsivas ao AIA do periciclo e, conse-
quentemente, a formagao do primérdio radicular adjacente
aos vasos de protoxilema em diferenciagdo. Por sua vez, as
citocininas, que inibem a iniciagdo de raizes laterais, origi-
nam-se na coifa e movem-se em dire¢do ao dpice caulinar
pelas células do cilindro vascular radicular (Figura 9.28). A
distancia entre o aparecimento da raiz lateral e o dpice radi-
cular é regulada pela concentracio de citocininas. O alto teor
desse hormonio na coifa antagoniza a acao do AIA, inibindo
a formacéo da raiz lateral na proximidade do 4pice radicular.
Acima da zona de alongamento, onde a concentracao de ci-
tocininas diminui, 0 primérdio radicular se forma.

As raizes adventicias, por sua vez, s€ desenvolvem a partir
de 6rgaos aéreos (caules/folhas), podendo originar-se de gru-
pos de células maduras de vérios tecidos, como do periciclo,
das células parenquiméticas do xilema e floema ou de células
do cambio interfascicular. Tanto em monocotiledoneas quan-
to em eudicotiledéneas, as raizes adventicias podem aparecer
naturalmente em resposta a mudangas ambientais (p. ex., na
condicdo de alagamento) ou artificialmente em resposta a le-
soes nos tecidos ou a aplicaco de reguladores de crescimento.
Essas células entram no ciclo celular, retomando a capacidade
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Endoderme

| Periciclo

Vasos de
protoxilema em
diferenciagao

Figura 928 Modelo de regulaco da formagao de raizes laterais me-
diada por auxinas. O transporte polar do AlA (setas pretas) ocorre
por células do sistema vascular, diferenciando os elementos de vaso
(marcado em vermelho, o gradual espessamento da parede secunds-
ria) e mantendo a identidade meristematica das células do periciclo.
Durantt_a a diferenciacao dos vasos xilematicos, ha acimulo de AlA a
certa distancia do apice, causado por. um transporte aumentado de
AlA para as células competentes a formagao da futura raiz lateral. O
aumentq da' concentracao de AlA induz a divisao celulare o surgime'en-
to do' pnrnorc.lio radicular. As citocininas (setas cinza), transportadas
da <_:onfa em direcao acropeta, inibem a iniciagao de raizes laterais e

regioes proximas ao apice radicular. n

de se dividirem, formando, assim, um meristema radicular d
maneira andloga a formagdo das raizes laterais, Em horti ule
tura, o efeito indutor da auxina tem sido muito “tilizadlc N
propaga-qio vegetativa de plantas por estaquia. Folhas o &
cas caulinares de varias plantas, quando colocadas em OU esta-
em um substrato imido, normalmente forma raj agua ou
ticias proximas 4 regido do corte, O enraizam, goadyen:
em decorréncia do aciimulo de AIA na porci ;
super-ior 20 corte, ja que o transporte polal?z(: R
:rompxdo nessa regiao. Esse efeito pode ser intensify B ater
atar a supe.rﬁcxe do corte com uma solycso . ca.do 20 se
pode ser aplicada por alguns dias ou sem:: i
gdes baixas (na faixa de micromolar), oy py, a:]em concentra-
ou mlfuftos €m niveis mais elevados (na f:;:; guns segundos
€xposicao répida é feita no caso de mgc demilimolar), 4

*OPIOPAgaGIO, quand

: nto acontece
imediatamente

estacas $30 enraizadas em sqluc;ao de auxing ot
o UMA preparagdo a seco feita com talco com,, ; ENtrag, :
Jador do reguladOF de crescimento. A auxing e te I
e predominantemente, pelo corte e, uma veg ,
: éi ulas, pode sofrer conversdes. O AlA e, ey,
AIB podem seT inativados irreversivelmente p,
quanto © ANA é menos suscetivel a esse Processq Eny 40,¢,,
- Entrg
> SOmente tany,

ra 5 "ei(u‘
bSO rvi d
mEn_o
I 0xiq

q eila_
: A pely,
8ray
aciy

essas trés auxinas sofrem conjugacdo; assim ’
quend parte,(menos de .1%) df:l auxina absorvig, ., 2P
permanecerd e forng Il.vre atn_/a.. O processo de enraj tecig,
to requer quantidades dl?EI:e{ICIalS de auxina, depeng Zamg,
fase organogenética. No inicio, a fase de inducig - endy g,
concentragdo de auxina relatlv:amente elevada, e z:jer g
¢io a fase de crescimer_lto. Na .1r%d}1¢ao, A alXing - cmpara‘
sinal para a inicializacdo da divisdo celular e g fOrmaO.mO"
novo meristema. Apos a formagdo do primérdiq o5 Géo ¢,
concentragdo de auxina, inicialmente favoravel 3 sy, ; C(lillﬂr:a
torna-se inibitéria ao alongamento da raiz. Assim 2 :“ a0,
auxina adequado 2 indug@o € supradtimo para a fa’se se'\e% &
de crescimento. Para o enraizamento in vitro de microegst"me
caulinares de macieira, observou-se que a concentracaacas
AIA no meio de cultura se reduz substancialmente, 3 Pan? je
5o dia, em razao da agao da enzima AlA-oxidase. Assiy rn b
primeiros dias de cultivo, o nivel de ATA encontra-se I”EIa't iv:S
mente elevado, induzindo a formagao <o primordio fﬂdicula;
Nos dias subsequentes, essa concentracio diminui no meio.
acarretando um nivel mais baixo de AIA. Entretanto, essa re-l
dugdo traz o nivel de AIA para a faixa e concentragdo neces-
sdria a0 alongamento do primérdio, apds sua emergéncia do
caule. Qutras auxinas estudadas, como o AIB e o ANA, por
serem mais estdveis, promoveram concentragdes supraétima,
inibindo o crescimento das raizes de macieiras.

Mudangas na arquitetura radicular
aumentam a eficiéncia nutricional

O volume total de solo explorado pelas plantas, com conse
quente absorcdo de nutrientes, € altamente determinado pel
disposicdo espacial, pelo tamanho e pelo niumero de raizes
Portanto, a arquitetura radicular, isto é, a configuragao tridi
mensional do sistema radicular das plantas, tem extrems im-
portancia para 0 aumento da eficiéncia nutricional. As plant
podem aumentar a absorcdo de nutrientes modulando 0 ¢
cimento radicular e sua arquitetura. O status nutricional &
planta os sinais detectados pelas préprias raizes no local ! d'e
S€ encontram acabam por desencadear alteragoes morfoldg"
cas no sistema radicular como um todo. A disponibilidﬂdelde
nutrientes, principalmente a do nitrogénio (N) 10 *° ?’,j,
principal fator determinante do crescimento e da pIOSSS :e
de vegetal. A eficiéncia na absorgo desse nutriente dep‘;’; 5
da atividade de transportadores localizados nas mem_f do
Plasmiticas e da arquitetura radicular. As modiﬁc'aqoes -
crescimento das raizes sob deficiéncia de N correlacion rail
€0m a intensidade dessa limitagao. O comprimento L
Priméria e das laterais & normalmente, aumentado s muit?
sezde N (Figura 9.29). No entanto, se a deficiéncia 1 rest)
Bave, o desenvolyimento do sistema radicular atra‘sahduzido
mnd(f €M uma raiz primdaria curta e com nimer * jmen®
de raizes [aterais Levand solos ger

. 0 em conta que 05

= Pouca
pouca o\ ~= disponibilidade
disponib“idade / _E“‘;FH— e = deP
N A 7
de / \ o
NS Raizes
\ superficiais
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profu ndas

Figura 9.29 Arquitetura radicular em resposta a baixa disponibilidade
de nitrogénio ou fosforo no solo.

sio ambientes heterogéneos, caso a raiz encontre uma regiio
(patch) com disponibilidade de N (principalmente na forma
de nitrato), novas raizes laterais sao produzidas, explorando
aquele local de maior disponibilidade e aumentando a absor-
¢iodoN. Hoje se sabe que a absorcdo de nitrato e o transporte
de auxina apresentarn ecanisimaos de percepgao coinciden-
tes, levando a alteragdes ripidas na arquitetura radicular.

Além do N, o fosforo (P) e geralmente considerado um
dos macronutrientes mais limitantes do crescimento vegetal.
Por sua baixa mobilidade no solo, a absorgdo desse nutriente
depende muito da exploragio do solo pelas raizes. Sob defi-
ciéncia de P, modificacdes na arquitetura radicular sio am-
plamente relatadas. Respostas de muitas espécies, incluindo
Arabidopsis, arroz e milho, a escassez de fésforo sio caracteri-
zadas pela indugdo da formagio de raizes laterais cobertas por
muitos pelos radiculares e mais proximas a superficie do solo,
jd que esse nutriente é pouco movel, formando um sistema
radicular pouco profundo (ver Figura 9.29).

Desenvolvimento de flores e frutos

A formagio de flores e frutos ¢ um evento importante para
o desenvolvimento reprodutivo das plantas. Até o momento,
ndo se conhece ao certo o papel das auxinas na formagdo de
flores; na maioria dos casos estudados, a aplicacdo de auxina
inibiu a producao de flores sob condigoes indutivas. Entretan-
o, essa inibicao parece ser um efeito secundario, resultante da
producio de etileno induzida pela auxina. Membros da fami-
lia Bromeliaceae apresentam uma resposta de floragdo intensa
quando tratados com auxina (ANA). Esse efeito, todavia, hoje
se sabe, deriva do etileno, cuja formagao € estimulada pela au-
Xina. Em outros casos, a aplicagdo de baixas concentraq.ées de
auxina promove a formacdo de flores; entretant, 0 Sig“‘ﬁc"}do
fisioldgico desse resultado é ainda desconhecido. E possivel
que as auxinas tenham alguma fungdo em certos processos
asociados A evocagdo floral, isto é, a processos que o’co.rrem
N0 meristema caulinar durante a transigdo para o estaglo re-
Produtivo,
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F-m EJot(”)es florais de Cucumis, em estdgio bissexual, a
aplicacdo de auxina leva a formagio de flores femininas,
enquanto a aplicagdo de giberelina resulta na formagao de
ﬂ?res. masculinas. Contudo, também nesse caso, existem evi-
déncias de que a auxina age por meio da produgéo de etileno.
Apesar disso, é de aceitagdo geral que a auxina promove a
feminilizagio em flores.

Normalmente, a polinizacio e a fertilizagdo das flores sao
eventos necessdrios para iniciar o desenvolvimento do fruto
(ou inicio do desenvolvimento do ovério). A presenca de 6vu-
los fertilizados garante o desenvolvimento do ovario em fruto.
Foi observado que grios de pélen representam uma fonte rica
em auxina e giberelina, e que o extrato de pélen estimula o
desenvolvimento de frutos em plantas da familia Solanaceae
nio polinizadas. O fenémeno do desenvolvimento do fruto
na auséncia de polinizacio é conhecido como partenocarpia,
e os frutos assim formados ndo tém sementes. Frutos parte-
nocarpicos sao encontrados frequentemente em plantas me-
Ihoradas; nesse caso, podem ter um controle genético ou ser
induzidos artificialmente pela aplicagdo de reguladores de
crescimento. H4 evidéncias de uma correlagdo positiva entre 0
aumento dos niveis de auxina e giberelina no ovrio, antes da
fertilizagdo, e o desenvolvimento de frutos partenocarpicos.
Observou-se que, em ovarios de uma linhagem de tomatei-
ro partenocarpico, os niveis endégenos de auxinas e gibere-
linas eram maiores que os contetidos encontrados na linha-
gem normal, isto ¢, com produgio de sementes. Além disso,
a aplicagdo de auxinas sobre a parte externa do ovirio, antes
da fertilizacdo, em plantas das familias Solanaceae, Cucurbi-
taceae e em Citrus, geralmente resulta no desenvolvimento de
frutos partenocdrpicos. Levando em conta essas observagoes,
ha fortes evidéncias de que a partenocarpia resulte de uma re-
gulagao temporal e/ou espacial incorreta da sintese de auxina.
Assim, uma acdo sequencial e cooperativa entre giberelina e
auxina faz parte da cadeia de transdugdo de sinal que leva ao
estabelecimento da formagao do fruto e & subsequente ativa-
¢io da divisao celular (ver Capitulos 18 e 19).

No desenvolvimento normal de frutos, é geralmente aceito
o fato de que o desenvolvimento da semente (ou do embrido)
controla a taxa e a manutengio da divisdo celular no tecido
do fruto. Se alguns évulos nao se desenvolvem em determi-
nada parte do fruto, este se torna defeituoso (Figura 9.30).
Uma correlacio positiva também existe entre o numero de se-
mentes e a manutengdo do crescimento do fruto. O tamanho
final do fruto &, em parte, resultante do ntimero definido de
divisdes celulares que ocorrem no fruto em desenvolvimento
depois da fertilizagdo. Somam-se a iss0 O ntmero inicial de
células do ovério antes da fertilizagao, o nimero de fertiliza-
coes bem-sucedidas e o grau de expansio celular. Depois do
periodo de divisao, o crescimento do fruto é resultante, prin-
cipalmente, do aumento no volume celular. Na maioria dos
frutos, 0 incremento de volume constitui o principal fator de-
terminante do seu tamanho final. A expansdo celular pode au-
mentar o tamanho inicial do ovario em cerca de 100 ou mais
vezes. As auxinas sao responséveis pelo aumento na expansao
celular em tecidos de frutos, embora, na maioria das vezes, a
concentracao de auxina seja maior na semente que nas célu-
Jas do fruto ao redor dela. As auxinas, provavelmente, causam
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nando em uma maior absorgdo € retenca

Entretanto, é possivel que a semente €M & ora,além d
ou 0 embriio produzam outra molécula sinalizadord 1
de de dreno das

auxina, que regularia a expansao € atividade de o

células do fruto circunvizinhas as sementes. A aqlao :

de ambas as moléculas induziria 0 aumento de VO um'c':ultura
A auxina sintética ANA é comumente usada na agrl

para rarear drvores com frutos em inicio de desenvolmn.le'ﬂto
e, também, para prevenir a queda precoce deles em-milCle“"‘s
e pereiras. Esses efeitos, aparentemente opostos, sdo depen-
dentes da aplicacio de auxina em fases determinadas do de-

aspersdo de auxina

senvolvimento do fruto. Procedendo-se @

desenvolvimento e/

C Arquénios removidos
mais aplicagdo de
auxina

B Arquénios
removidos

A Desenvolvimento
normal

Figura 9.30 A. Receptdculo de morango {pseudofruto), cujo cresci-
mento € regulado pela auxina produzida pelos arquénios (pequenos
frutos secos). B. Receptaculo cujos arquénios foram removidos nao se
desenvolve. C. Contudo, se for pulverizado com uma solucao de AlA,
retorna a crescer.

Figura 9.31 Pratica do raleio da ¢
! ultura da maciej :
i o o
ma/{) foi fei . apli
cacho floral. 9/0)foifeita de 5.2 10 ias apoésa PIT

no inicio do estabelef:imento do frut'o, hd o aumentg 4
sio deste ainda bem jovem. Ess?e efeito resulta dq 5 by
ntese de etilen®: Um dos MOtIVOS Para essa pritic, C(e;‘ito &
da por raleio, consiste €m reduzir o nimero de fruteg Dheg;.
vore, permitindo que 0s remanescentes crescam majq Or 4.
o.31), Diferentemente, fazendo & aSpersao mas targ;, B
quando o fruto ja estd na fas? de maturagdo, a aplicanﬁem"’*
auxina tem efeito oposto, isto &, previne a queda Premafao de
fruto e 0 mantém na 4rvore até seu completo desenvoh,l-lm b
to, estando, assimm, pronto para a coleta. Imey,

Abscisao foliar

Durante o desenvolvimento normal, as plantas perdep,
érgaos florais (pétalas, sépalas e estames) e frutos p,,
de um processo conhecido por abscisdo. Esse mecyp
importante para planta remover 0rgaos senescenteg
sados, ou, ainda, como uma estratégia para liberar 05'
quando amadurecidos.

A abscisdo ocorre, na maioria dos casos, em uma ¢
da de células anatomicamente distinta denominada zop :1;
abscisio. Por exemplo, em folhas, essa zona estd localizady ne
base do peciolo, isto €, entre 0 6rgao a ser removido e o ;
da planta. Essa camada é originada, geralii2nte, durante o ;1:1
cio do desenvolvimento do Orgao associac'.. A zona de abs.
sio varia quanto a sua espessura, podendo “cr constituida por
poucas até muitas camadas de células. Ess s <70 normalmep-
te caracterizadas como uma banda de céli:ias pequenas, com
denso contetido citoplasmatico. Sob con:licoes apropriadas
do meio ambiente ou do desenvolvimento, células da zona da

folhyg
I Mej
1Smg ¢
ou Je.
fruto

Lo 8 7Y b

da Pulverizaca :
A €20 de auxi 3 v ul
£a640 da auxina ANAaux'"a realizada na Estag3o Experimental de 222 Joa: e

na floragzo, D.

«reduzindo o nimero de frutos em desenvolvimen Ot
um fI'Uto P

Macieira
Que sofreu o raleio, permanecendo somenté

Jbscisd® Comeqalf;.a o exlpanjir e, entdo, i‘nicia-se a dissolu-
2o da lamela mecie, TS tando no aparecimento de um pla-
deNgeifratiis o cm}seq“;"t_ef;“e“te’ na queda do érgdo. Um
(ecido de cicatrizagao suberl! cado’suige no corpo da planta,
Jocal onde houve a abscisdo do drgio (Figura 9.32),
Estudos realizados com fo{has pecioladas de feijoeiro, isto
4 contendo @ zona de abscisdo, mostfaram que o etileno e a
Juxind controlam O pro'cesso ('ia zﬁscnsﬁo. Verificou-se que o
ctileno represemave-i o sinal p.nmarlo que dirigia esse proces-
o, enquanto 3 auxina reduzia a sensibilidade das células da
zona de abscisao ao ’euleno, prevenindo ou retardando a abs-
cisio. Os niveis endégenos de auxina eram mais elevados em
folhas jovens, decrescendo progressivamente nas maduras, até
raticamente desaparecerem nas folhas senescentes.
A aplicagao de AIA em estagios iniciais da abscisdo foliar
eralmente atrasa a queda da folha; todavia, quando é feita em
estigios mais avancados do desenvolvimento, ela acelera esse
r0cesso, provavelmentc pela indugdo da sintese de etileno.
H4 indicios de que as folhas jovens sao menos responsivas
a0 etileno que as mais velhas; além disso, teores elevados de
auxina nas folhas jovens reduzem a sensibilidade da zona de
abscisdo a0 etileno (Figuira 9.32)
Além da participagic dos ho:
gativo) e etileno (estin:t:
ce a existéncia de ou
da abscisdo. Por meic - sty
bidopsis, um pequenc |

10nios auxina (regulador ne-
scisdo), atualmente, preveé-
e da rede de sinalizagdo
ym Orgaos florais de Ara-
{1DA, do inglés inflorescence

deficient in abscission ) po ivelmente ¢ secretado, ligando-se a
um complexo de receptores (tipo RLK ~ receptor-like kinases)
presente nas membranas plasmiticas, os quais a0 ativados,
passando entdo a transmitir o sinal de ativagao da abscisao

por meio de uma cascata de MAP cinases. Essas, por sua vez,
ativam fatores de transcricio (tipo KNOX) que, finalmente,
induzem a transcricio de genes relacionados com modifica-
cdes da parede celular, envolvendo enzimas de degradagdo
responsaveis pela separagao das células na zona de abscisao e
queda do drgao.
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FL“_"{ 9.32 Representagio esquematica dos event
; SCisdo de um drgao. Circulos verdes representam
€ abscisao; circulos azuis representam células grandes,
05, do tecido maduro; figuras ovais vermelhas represen
:xPa“_didaS que se rediferenciam (transdiferenciagao) em
Uberificada (camada de cicatrizagao).
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Obf;nadg:::rlltt:ra modert}a ‘manipula 0 processo de abscisdo
do gens econémicas qu.anto ao rendimento na pro-

agem pés-coleta, Existe um tomateiro mutante,
BOK exef-np]o, em que a mutagao (jointless) eliminou a camada
de absciso da flor, produzindo um fruto que permanece liga-
do a(') caule. Isso reduz a queda do fruto e faz com que o toma-
Fe seja colhido sem o pedinculo e as sépalas, essas estruturas
indesejadas na producio do molho de tomate. Diferentemente
desse exemplo, algumas vezes acelerar a abscisdo € interessan-
te, como induzir o desfoliamento de plantas de algodado (por
meio da aplicagdo de herbicida - ver préximo item deste ca-
pitulo) antes da coleta mecinica, aumentando, significativa-
mente, a eficiéncia desse processo.

Acao herbicida de auxinas sintéticas

As auxinas sintéticas, como o 2,4-D, o dicamba e o picloram
(ver Figura 9.4), quando em concentragoes adequadas, apre-
sentam atividade herbicida, sendo amplamente empregadas
para esse fim. Em baixas concentragdes, induzem respostas de
crescimento comparaveis a0 AIA, Esses compostos sao comu-
mente empregados no controle de ervas daninhas (eudicotile-
doneas) em plantagdes de gramineas. A utilizagao ampla des-
ses herbicidas decorre do alto grau de fitotoxicidade, do custo
relativamente baixo e de suas propriedades seletivas.

Essas auxinas causam epinastia das folhas, parada do cres-
cimento caulinar e radicular e aumento da expansao radial.
Apés alguns dias, podem surgir tumores, seguidos por um
amolecimento e colapso do tecido. Tanto a epinastia quanto
0 aumento da espessura dos caules sao efeitos caracteristicos
do horménio etileno; assim, espera-se que a sintese de etileno,
induzida por essas auxinas, seja o fator responsavel por esses
efeitos. O etileno, por sua vez, estimula a biossintese do acido
abscisico (ABA), que se acumula primeiro na folha e, depois,
¢ transportado para toda a planta. O ABA inibe o crescimento

[ Ll AIA . Folha jovem
<+—— -+ Sintese de auxina

i
|

Zona de abscisao pouco
responsiva ao etileno

/4 | «Folhasenescente
4 / « Sintese de auxina *
I bloqueada
b « Sintese de etileno
estimulada

Zona de abscisao
responsiva ao etileno

representativo dos efeitos induzidos pela auxi-

igura 9.33 Esquema
] tes em folhas jovem (A) e senescente (B).

na e pelo etileno presen
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.o, limitando:
por meio do fechamento estomético, imita” .

assimilagio do carbono € Conse
de biomassa. Além disso, €ss€ hormon
rio sobre a divisdo € 0 alongamento celular.
em conjunto com 0 etileno, promove @ sene
te da folha e, posteriormente,
erimentos NOS quais sé €m = s
fiiitileno em \ra'\riagl eudicotiledoneas 0u s€ utl.llzar?ﬂzh“;;;na,
tes insensiveis ao etileno de torateiro € JfAralndoI”'fl i
verificou-se que o efeito herbicida je e}:ﬁmas eram
i esmo ausente nessas condigoes:
ﬂdg (r)r‘:e?ansismo de agdo dos herbicidas ndo estd totalmer]l;e
desvendado, mas sabe-se qué, sob agio do 2,4:D, por eJ;edeo,
o citoesqueleto de actina é severamente modificado, & eta}ﬂs 5
a mobilidade das organelas, principalmente .d_os peroxis :
mos, os quais tém a fungdo de remover s espécies reativas de
oxigénio (ERO) do ambiente celular. Assim, 0 sistema antio-
xidante fica limitado, causando um estresse o:udau\"o. mult?
forte, 0 que leva a destruicdo das membranas plasmaticas € &
consequente morte celular. O herbicidas aumentama ativida-
de de genes de biossintese de ABA € etileno, acarretando um

significativo aumento da producao de ERO.

jo tem efeito
scéncia € @ MO

Mecanismo de a¢ao

Conforme visto até agora, a auxina exerce um papel funda-
mental em uma vasta gama de processos de crescimento €
desenvolvimento. No nivel celular, esse fitormonio age como
sinal para a divisio, 0 alongamento e a diferenciagéo durante
o curso normal do ciclo vegetal. Tomando-se a planta como
um todo, a auxina tem uma fungio importante na formacao
de raizes, na dominancia apical, no tropismo, na senescéncia,
entre outros processos. A questio crucial é saber como uma
molécula simples, como o AIA, regula essa consideravel diver-
sidade de respostas de um conjunto de células, tecidos ou de
0rgaos. A resposta a essa diivida requer conhecimentos sobre
como esse hormoénio € percebido, como ocorre a transdugio

d_o seu sinal e como se processa a regulacio dos genes respon-
$iv0s 4 auxina.

Percepcao

P.esquisas apontam para a existéncia de duas protefnas can-
d{dat.as a ser receptoras de auxina: a ABPI (do inglés, aux;
bx-n'dmg protein 1) e a proteina TIR1 (do inglés, trans a’ t “J;‘m
bition response). A ABPI foi caracterizada e c'lonadgar : 1
gc'e plantas'd.e milho, sendo posteriormente encontradaP:arrtnlf
ém eﬁ d\;anos' outros.vegetais. A proteina ABP] nio tem
SIZC;P ofébicas tipicas de proteinas de membrana; =
a 1 deve provavelmente associar-se a uma outra l;r:::li!:,
a

da membrana plasmitica (proteina integral de membrany)
),

Ppropagando o sinal hormonal o
; para ointerj ;
9.34). A auxina, quando ligada 3 ABP], ;;du; fil::a ig-‘lgura
udan-

ca conformacional nesta iti
C » PErMitindo a interacig do |
= : | €racao do conjyp
assim formado (auxina + proteina Teceptora) com a‘;mjt 3
roteina

de membrana, a 5
! , & qual, entio, transmite o «
o interior da célula, causando, Mite 0 sinal da auyip, B

a0 d POr exemplo, 3 b :
<f\aBPlaliu::i:]?mna. cel}xlar_ E possivel também ‘I: erpola'nza~
d gada 4 auxina interaja dj i que 2 prépria
a membrana. €0m canais ignjcos

Diferentemente do que se Poderia imaginar, ,
ABPI estd localizade} po reticulo endoplasmétic aig
na membrana plasmitica, ?pa.recendo também, noo RE), € n
Golgi (CG). Uma consequencia dessa distribujcs, éc Ompje,
mero pequeno de receptores na superficie celulay 5
uma menor quantidade de auxina para int eragir co n
permitindo a célula ser mais sensivel a baixgg nivei:L
As proteinas ABP1 locahzadz':s no RE e no C oo or
quxina, interagem com proteinas integrais de mEmgeceb
organelas, possivelmente causando a regulacio d ra
componentes de parede (polissacaridios e glico
cessarios & célula em expansao (Figura 9.34).
Foram obtidas plantas transgénicas de tabacg
pressio constitutiva do gene abpl. Nesse mater
se que o tamanho das células foliares era triplic
fenétipo da planta como um todo permanece
indicando, assim, que a ABP1 tem sua fungéo re
o controle do alongamento celular. Investigacao re -
Jou que a ABP1 estd também envolvida no co“tro]en(;e Teve
celular, provavelmente mediando a acao da auxina, 9 Cidy
a0 funcional da ABP1 resultou na parada do ciclo-emm:ftwa.
cultivadas in vitro de tabaco. Ha evidéncias de quealip ;t;lulas
uma fungdo critica, agindo tanto na passagem G /S qQuant 3
G,/M do ciclo celular. Assim, é provivel que al o eOtn.a
relacionada com dois processos-chave do desenvolvimine:a
vegetal: crescimento associado a divisio e expansio Celula:
Mais recentemente, foi proposta outra fungao para ABP] |j a:
da a0 estabelecimento da polaridade celular. Isso en\'olverii :
ativagdo de certos tipos de GTPases que afetam a organizacio
do citoesqueleto.
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34 Modelo representativo das possiveis localgof:iados as!

Ceptor de auxi 5
nalizacso d:);\l{: ABP1 na célula vegetal e os efeitos @
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Dois grUpos de. pesquisadores identificaram outrg receptor
de quxind, denominado TIR%' 0 (200 tirl foi clonado, inicial-
ate, €M plantas de Arabidopsis tolerantes a inibidores d
menspo rte de auxina, cOmo o acido naftilftalamico (NPA) as?
;r:do do qual vem sua denominagdo “resposta de inibiqﬁé de
ansporte’ (e Lo8e se verificou que a proteina
TIRL (pertencente familia de proteinas F-box de Arabidopsis
Je tem Cerca de. 700 membros) no estava envolvida com o
ransporte: mas sim com 0 mecanismo de acdo de auxina. De-
onstrou-se que TIRI tem afinidade e especificidade para au-
<in% diferindo da ABP1 por ser uma proteina soltvel de loca-
lizaga0 nuclear, port?nto iniciando respostas a auxina intrace-
lular. A familia proteica TIR1 faz a conexio direta entre auxina
¢ controle da expressdo de genes responsivos a esse horménio.

Transdugao

Apdsa interacio com o receptor; o sinal hormonal deve ser con-
Juzido dentro da célula, por meio de uma das numerosas vias
alternativas, sendo a resposta final dependente de um caminho
oudeuma combinacdo de virias rotas. Em vez de se ter uma via
simples e linear de transducio de sinal, as moléculas sinalizado-
ras formam redes complexas de rotas interconectadas.

0 clcio parece ser um mensageiro secunddrio importante
na transdugdo de sinal e quase todos os hormonios; contudo,
a sua funcdo na intermediagao da acdo da auxina ainda ndo
foi determinada. Ha fortes evidéncias experimentais de que a
quxina afeta o nivel de célcio livre intracelular, aumentando-o.
Além disso, observou-se que a interagao do cdlcio com a pro-
teina citosdlica calmodulina estd diretamente envolvida com
a transdugdo de sinal da auxina no processo de alongamento
celular. Da mesma forma, o potdssio estd intimamente ligado
i expansdo das células mediada por auxina.

H4 ainda evidéncias de que proteinas-G (pertencentes a
superfamilia de GTP-ases) da membrana plasmadtica parti-
cipem da transdugdo de sinal da auxina. Foi observado, em
coledptilos de arroz, que o tratamento com auxina dobrava a
quantidade dessa proteina em sua forma ativa, isto é, ligada
a GTP, passando, entio, a induzir positivamente outras enzi-
mas, como a fosfolipase C.

No processo de divisdo celular, a auxina também parece
agir pela ativagao de proteinas-G. Durante esse evento, pode
ocorrer o envolvimento de cinases do tipo MAPK (do in-
glés, mitogen-activated protein kinase), ativadas na presenqa

TIR1

@

Figura9.35 Modelo para o ciclo TIR1. A auxina (A) se liga 20 [ecens
ne transcricio Aux/AlA. Essas proteinas, uma vez marcadas por um
Uicdo de Aux/AlA acarreta a desrepressao de genes respons!

— e

or TIR1, ativando-o e, por consequéncia,
a série de ligagoes

vos a auxinae o aumento da trans
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i‘;;ﬁxélil; 0inic;)ando uma casce.xta de re.ag‘:c‘)es de fosforiI_aqéo.
o celula,r sabe-se que a auxina participa da regulagéo do
‘ , primariamente estimulando a sintese de uma
Cl'nase dependente de ciclina, a CDK/a, cuja atividade é tam-
bem‘ regulada por fosforilagio. Outro exemplo de transdugéo
de sinal da auxina ¢ o da regulagdo da degradagao proteica.

Depois que a auxina se acopla ao receptor TIR1 (Figura
9.35), desencadeia-se a ativagio de uma via de degradagdo
proteica mediada por ubiquitina, uma via comum a todas as
células eucariéticas. Esse sistema de degradagao compreende
um tipo de marcagio da proteina a ser destruida, a qual se
conjuga a pequenas proteinas chamadas de ubiquitina. Essa
conjugagio requer ATP e é realizada por meio de uma via
{nultienzimética. Uma vez marcada, a proteina a ser destru-
ida vai para o proteossomo nuclear (complexo proteico oli-
gomérico extremamente grande, com massa molecular em
torno de 1,5 megadalton). Um importante exemplo dessa via
de degradagio consiste na destruigdo de fatores de transcri-
¢do conhecidos por AUX/AIA (ver “Expressao génica’), que
so rapidamente degradados no proteossomo (Figura 9.35).
A destruicio de AUX/AIA leva 4 desrepressdo de genes de
resposta primdria a auxina, ji que esse fator de transcri¢ao
bloqueia a regido promotora desses genes (ver “Expressao gé-
nica”). A diversidade e a especificidade tecidual dos fatores de
transcricio do tipo AUX/AIA podem explicar, em parte, as
multiplas respostas auxina-especificas.

Expressao génica

Independentemente de quais forem os receptores e as rotas
de transdugio de sinal, a aplicagdo de auxina pode, rapida e
especificamente, alterar a expressao de determinados genes
em diferentes tecidos e 6rgios. Respostas de modificagdo da
expressio podem ser detectadas em questdo de minutos ou
em poucas horas apds a aplicacdo de auxina. Os genes ativados
ou inibidos nesse curto espaco de tempo sdo conhecidos por
genes de resposta primaria (do inglés, early genes ou primary
response genes); varios deles jé foram identificados e caracte-
rizados. A expressdo desses genes € induzida pela ativacdo de
fatores de transcricio (proteinas que se ligam a regiéo promo-
tora do gene, facilitando sua transcrigdo) ja presentes na célula
no momento da exposicao a auxina. Isso implica que todas
as proteinas necessarias a inducdo da expressdo dos genes de

Proteossomo

iniciando a ubiquitinizagao dos fatores
om ubiquitina, serao degradadas no proteossomo. A dimi-
cricao de genes regulados por AlA.
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~ Demodo geral, os genes de resposta prim

goes principais:

o Codificar proteinas que coqtrolun
de resposta secundaria (do mglés',
response genes), isto €, essas proteina:
cricao de genes cuja expressdo € rnotil
intervalo de tempo maior, comparativam
mérios S

o Codificar proteinas que atuam na COmunicao intercelular

o Codificar proteinas que atuam na adaptagao 30 estresse.

Foram descritas a0 menos cinco classes de genes de resp

S g : g r, gh3, 0s genes que
primadria: as familias génicas aux/aia, saur, § e
codificam a sintase do ACC (enzima-chave para a biossintese
do etileno) e genes que codificam glutationa S-transfer§5¢35- (35
genes da familia aux/aia codificam fatores de transcrigdo e
curta duragio, com localizagdo nuclear, que tém a fur}gao de
ativar ou reprimir genes de resposta secunddria & auxina. Os
genes das familias saur e gh3 estdo relacionados com tropismos
e com respostas da auxina reguladas por luz, respectivamente.
Os genes que codificam S-transferases da glutationa e sintase
do ACC estao relacionados com a adaptagio ao estresse.

Com base em algumas evidéncias experimentais, foi pro-
posto um modelo sobre a regulagao da expressdo génica por
auxina. A Figura 9.36 mostra a participagio da auxina no
controle da ativacio da transcricdo de um gene de resposta
primdria  auxina (p. ex., aux/aia) por dois tipos de fatores de
transcricao: AUX/AIA (29 proteinas em Arabidopsis) e ARF
(23 proteinas em Arabidopsis), isto é, por um fator de resposta
a auxina (ARE, do inglés auxin response factor). Segundo esse
modelo, 0s ARF ocupam permanentemente a Tegiao promoto-
ra de genes de resposta primaria  auxina, independentemente

()
-mi '
AuxRE
Gene de resposta priméria 3

auxina desativado (p. ©X., aux/aia)

a transcrigdo de BENs
late genes oU secondary
as sao fatores e trans-
ficada pela auxina em
ente aos genes pri-

osta

Degradacgo induzida
por AIA

Lo
Sa 5

Retroalimentagzo negativa
e ey

o I

Ge_ne dg resposta primaria 3
auxina ativado (p, EX., aux/aia)

P Flguia 9.36 Modelo de regulacéo da transcri
‘primaria a auxina por dois tipos de fatores 3‘:0 ::ngeqes de resposta
- AUX/AIA e por fatores de resposta 3 auxina (ARF) SCMICA0: Proteinas
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do nivel de auxind. e regi'il“(()}cTOhtém Uma Sequen,
cifica de seis pares de bases, CTC, Conhecig, ela gt
minagdo de elemento de respos;a a auxina (A'-lxRE, - fieho.
auxin response eIement).'Quan 0a concentracs, deol
se encontra baixa nas células, ?s proteinas AUX o Ay,
estiveis, formando um hetero'dlf'l’lel'o. SOTIOA R
promotors, blogueando, em ultfma instincia, , Lo “—giiq
génica. Um correpressor denommaflo topless (Tpry SCrics,
conjunto com AUX/AIA nessa fung‘fo 'epressory, ua:: ;
niveis de auxina aumentam, as proteinas AUX/a} A dese 0 g
lizam-se € $30 degradadas pelo processo de ubiquiting asmbL
culmina na ago de proteases. A reducao na quantida(;' g
proteinas AUX/AIA per_mlte que as proteinas ARF ¢, dime d_e
zem, ativando a expressdo dos genes regulados posi tiVam:"'
por auxinas. Observou-se que os genes de respost prim;;-t
podem ser rapidamente ativados em 2 a 5 mip apés 3 aplic:
¢do de auxina.

Dessa maneira, genes de resposta primaria siq transcrig,
incluindo os genes aux/aia, introduzindo um controle pos,'
retroalimentacdo negativa ao sistema. Isso acarrety uma ;.
vagdo transitdria desses genes, que voltam a ser bloqueadyg
depois de certo tempo, quando, prova: «imente, os nivejs de
auxina também se reduzem. Entretantc se
aplicado de auxina, os teores desse hor::6nio permaneceren
elevados, a ativagao da transcrigao dos . nes de resposta pri-
maria pode durar longos periodos (hora- ;.

Alternativamente, os ARF poderiam tan:bém atuar como
repressores de genes responsivos a auxina, 0s quais sio regu-
lados negativamente por altas concentracoes de auxina, Nesse
caso, a presenca de um homodimero de ARF na regiio AuxRE
do gene nao permitiria sua transcricio.

Certamente, a elucidagio das fungées de cada um dos ge-
nes (e respectivas proteinas), relacionando-os com a fisiologia
celular, auxiliard a compreender como as células se comuni-
cam e cooperam ao longo do crescimento e desenvolvimento
vegetal.
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