GILBERTO B AR BfA NSE=.

-isiologl

TERCEIRA EDICAO




ATENCAO

Devido a pandemia em que o pais se encontra e seguindo
Diretrizes adotadas pela Universidade de S3o Paulo, as
Bibliotecas da USP estdao fechadas por tempo indeterminado,
ndo sendo possivel a utilizagdo dos exemplares fisicos disponiveis
no acervo da Biblioteca do IB/USP.

Para atender demandas especificas e nd3o prejudicar as
atividades em sala de aula, este material foi digitalizado com
autorizagao do autor da obra, para uso exclusivamente na
disciplina “Forma e Fungdo do Desenvolvimento Vegetal”.

De acordo com a lei de Direitos Autorais (Lei 9.610, de 1998), ndo
€ permitida a reproducao deste material.

Servigo de Biblioteca do I1B/USP

Julho, 2020




Acido Abscisico

Eliane Stacciarini-Seraphin o Luciano Freschi
schi

ntroduga®
0 dcido abscisico (ABA) ¢ um hormonio vegetal que regula
irios processos 1o ciclo.de v‘lda das plantas. Envolvido nas
espostas estresses ambientais, gomo a baixa disponibilida-
Je de 4gua, temperatura reduzida e a alta salinidade, esse
hormonio também desempenha uma fun¢do importante no
jesenvolvimento € na §¢ rminacio das sementes.
' gob condigoes ambientais destavordveis, o ABA regula o
grau de abertura dos estomatos, reduzindo a perda de dgua por
(rnspiragdo. Nas semenies, ¢ss¢ hormonio promove o acimulo
de proteinas € lipidios de reserva, @ aquisicdo e A
Jessecacdo, além de inibir a germinacio precoce do embrido
em frutos ainda conectacos a plai
respostas em Vdrios processos (pleiotrdpicas) sio, em geral, re-
fletidas em padroes diferenciais de expressao génica.

Este capitulo ndo pretende esgotar o assunto referente ao
icido abscisico, mas sim enfatizar os principais aspectos fisio-
logicos, bioquimicos e genéticos desse hormonio vegetal.

et

Historico e descoberta

0 horménio vegetal dcido abscisico (Figura 12.1), descoberto
na década de 1960, foi inicialmente considerado um inibidor
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ifeﬁizs‘;?;::? e prO?otor de dorméncia de gemas. Atual-
e d) O .BA, com 0s demais horm.omos vege-

, desempenha multiplas funcdes durante o ciclo de vida
das plantas. Desde a sua descoberta, pesquisas revelam que O
ABA desempenha papel de destaque nas respostas das plantas
a estresses ambientais, transformando em respostas biologicas
de protegio os efeitos exercidos pelo ambiente, especialmente
a baixa disponibilidade hidrica, a alta salinidade e as tempe-
raturas reduzidas.

Antes da década de 1940, j& eram conhecidos os efeitos dos
extratos vegetais na promogao da dorméncia em gemas € se-
mentes. Em anos subsequentes, estudos demonstraram que €x-
tratos obtidos a partir de diversos tecidos e espécies de plantas
continham uma substancia capaz de inibir o crescimento ve-
getal. Qualquer uma dessas pesquisas poderia ter conduzido
a purificacdo e a identificacio do cido abscisico; entretanto,
somente trés delas resultaram no isolamento e na identifica¢ao
desse horménio. Essas pesquisas foram publicadas no inicio da
década de 1960 e estdo descritas resumidamente a seguir.

Nos EUA, os trabalhos de Addicott et al. resultaram no
isolamento e na cristalizagdo de uma substancia promoto-
ra da abscisio de frutos jovens de algodao. Por se tratar de
uma substincia até entao com propriedades fisicas e quimicas
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desconhecidas, ela foi denominada abscisina II, em fecf’"he'
cimento ao seu efeito promotor na abscisao. Na mesma e}?O?'
Wareing et al., na Inglaterra, correlacionaram dprméncta e
gemas na planta lenhosa Acer pseudoplatanus (bordo) com 33
alteracdes sazonais nos niveis de inibidores, chamando o com-
posto responsavel por esse efeito de dormina. O isolamen.to e
a cristalizagio da dormina evidenciaram propriedades fisicas
e quimicas idénticas as da abscisina IL. Um terceiro grupo_de
pesquisadores, liderado por Van Steveninck, na Nova Zeldn-
dia e, posteriormente, na Inglaterra, verificou que fru.tos em
desenvolvimento de Lupinus luteus (tremogo) produziam al-
guma substancia responsavel pela abscisdo de flores e frutos
jovens localizados em posicao apical na inflorescéncia. Essa
substancia era capaz de inibir o crescimento de coledptilos e,
por seu isolamento e purificagao, os autores novamente obser-
varam propriedades idénticas as da abscisina II.

Abscisina II, dormina e acelerador de abscisdo represen-
tavam um mesmo composto, sendo necessiria uma deno-
minagio comum para tal substancia. Em 1967, 0s grupos de
pesquisadores envolvidos nas investigagoes estabeleceram 0
termo “4cido abscisico’, além de ABA como sua abreviagao.
Atualmente, alguns fisiologistas consideram esse nome inade-
quado, especialmente porque 0 ABA nao € tao ativo na pro-
mogao da abscisio como se pensava inicialmente. Entretanto,
o nome “4cido abscisico” estd consagrado pelo uso.

Desde sua descoberta até hoje, foram editados pelo menos
trés livros especificos sobre o 4cido abscisico (Addicott, 1983;
Davies e Jones, 1991; Zhang, 2014), e hd uma crescente publi-
cacao de capitulos e artigos de revisio e/ou investigagao em
torno do assunto.

Ocorréncia nas plantas

O 4cido abscisico é encontrado em todas as plantas vasculares,
mas também em alguns musgos, algas verdes e fungos. Esse
hormoénio foi identificado em alguns mamiferos, tendo sido,
entretanto, atribuido a alimenta¢ao dos animais, e nao 4 sinte-
Se nesses organismos.

Presente em praticamente todas as células vivas do vegetal,
o ABA pode ser encontrado desde o édpice caulinar até o radi-
cular, assim como nas seivas do xilema e do floema e exsudato
de nectérios. Em nivel celular, o dcido abscisico também é am-
plamente distribuido, estando presente no citosol, no cloro-
plasto, no vactiolo e no apoplasto.

A exemplo do que ocorre com outros horménios vegetais, a
concentracao endégena de dcido abscisico €, geralmente, bas-
tante baixa e determinada pelo balango dinamico entre bios-
sintese, inativacao, degradacdo, transporte e compartimenta-
¢ao. Esses processos, por sua vez, sao regulados pela fase de
desenvolvimento da planta, por fatores ambientais e pela inte-
ragao com outros hormonios vegetais.

Entretanto, uma elevacio consideravel na concentracio en-
dogena de ABA é observada em tecidos vegetativos submeti-
dos a alguns estresses ambientais, assim como na semente dy.
rante a maturagao. Sob condi¢oes ambientais favoraveis. 2 co
centragdo de ABA nas folhas e raizes é de alguns nano, o
por grama de massa fresca, sendo substancialmente gl:::s
quando as plantas sdo submetidas a estresses, especialmem:
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envolvido no acimulo de protein_as e lipidios de e
aquisicdo de tolerancia .2‘1 _dessecaq;ao,‘ “a.inibigao T
¢éo precoce € na imposicdo de dorr.nencla priméria.
Vérios mutantes deficientes ou insensiveis ao AR
identificados em plantas vasculares com anomalias pq
volvimento ou no comportamento fisiolégico, como 4 vivi
ridade e a auséncia de dorméncia e murchamento, mesmg ::) a[;
estresse hidrico moderado. Enquanto nos mutantes deﬁqeo
tes em ABA essas anomalias podem ser revertidas ao o nor;_
mal (selvagem) apds tratamento com acido abscisico, a aplica:
¢io desse hormonio nio tem efeito nos mutantes insensivejs ,
ele proprio. Esses mutantes tém contribuido significativamey.
te para o progresso das pesquisas envolvendo transducio de
sinais, biossintese e efeitos biologicos do ABA. Revisdes sobre
mutantes deficientes ou insensiveis a0 ABA podem ser encop.
tradas em Taylor (1991), Thomas et al. (1997), Leung e Giray.
dat (1998), Finkelstein et al. (2002) e Humplik et al. (2017),
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Estrutura, principais formas e atividade

O 4cido abscisico é um composto com 15 carbonos, perten-
cente a classe dos terpernoides, cuja molécula apresenta alta
semelhanca estrutural com a por¢ao terminal das xantofilas.
O ABA pode apresentar-se na configuragio cis ou trans, de-
pendendo da orientagdo do grupo carboxila ligado ao carbono
2 de sua cadeia lateral. O isdmero cis-ABA é a Unica forma
que apresenta atividade bioldgica e corresponde a quase to-
talidade do ABA produzido pelos tecidos vegetais. O isomero
trans-ABA, por sua vez, é inativo, mas pode ser convertido na
forma cis (ativa) por isomerizacio espontinea quando ha luz
(ver Figura 12.1).

Além disso, 0 ABA apresenta um carbono assimeétrico nd
posicéo 1’ do anel, conferindo falta de simetria molecular € g
rantindo sua atividade Optica, isto é, a capacidade de desviar 0
plano de uma luz polarizada. A forma natural do hormonio é
positiva (+), porque o desvio da luz se d4 no sentido horario.

Os dois enantiomeros, (+)-ABA (natural) e (-)-ABA (sinte-
tico), apresentam diferengas marcantes em termos de ativiqa-
de bioldgica, taxas de catabolismo e produtos de degradai®.
O (+)-ABA, por exemplo, é a inica forma ativa em respostds
de curta duragio, como o fechamento estomitico. Contudo
em respostas de longa duracio, como na maturaga® deied
;E:IT:S,_a!:nbos 0s enantiomeros sio ativos. De modo -gera; :j

(-)-ABA apresenta menores taxas de degradaga® P:;ar
Sanecendo na lnta por priodos mais prolongado® T
aParentementverfao it cmeros (_)-ABA' edic:arn queé
B e nao ocorrer nas plantas, estudos 11 recidos
Vegetais ;:: Paz e induzir a sintese de (+)-ABA 108 algun®

 Pesquisas recentes também revelaram 9u¢

e e

. todos 0s receptores de ABA, sdo capazes de int
s naobos os enantiomeros. ;

i ente das giberelinas e citocininas, que aprese
rande nimero de compostos naturais com ativida:il-
mm’l”ica a classe hormonal do dcido abscisico ¢ com o ;
biologica;neﬂte por um Unico composto ativo de ocorréi;-
@ ba‘f cis-ABA. Alguns produtos da degradacio do AB!}xa
na[uraoz cido faseico (PA) e o 7-hidroxi ABA, também 3 i
om0 dade biolégica; contudo, ainda nio é clara a r[:;::

ntam ativ1
oentred sintese desses compostos e as respostas observadas
c

|105 \:egetais. i v "

Estudos tem demonstrado que modificagdes estruturais na
molécula de ABA nc?rmalmexthe resultam na reducio ou perda
fesua atividade. O ester metilico c-lo ABA, por exemplo, é ina-
(0 038 respostaAs de curta duragdo, como nos bioensaios de
inibicdo de crescimento c-tcchamento estomdtico. Porém, nas
respOStas de longa duracio, esse composto pode apresentar
Jividade, possivelmente em razio da liberagao do ABA livre.

ragir

Biossintese e inativacao

Locais de biossintese
Adistribuicdo e a abundancia das moléculas de ABA sio alta-
mente variaveis, dependendo do estigio de desenvolvimento

« das condigoes ambientais. Da 1iesma forma, a contribuicdo
«lativa da sintese local e da transiocagdo de ABA a partir de
outras células, tecidos e Orgdos também pode variar drasti-

camente, de acordo com o evento fisioldgico e as condigdes
ambientais circundantes. Postula-se que o ABA pode ser sin-
tetizado em praticamente todos os tecidos vivos da planta. Os
precursores necessarios a biossintese do ABA estdo presentes
nos cloroplastos localizados em tecidos fotossintetizantes,
assim como nos cromoplastos, leucoplastos e proplastidios
distribuidos em frutos, embrides de sementes, raizes e outros
érgios da planta. Além disso, os metabdlitos do ABA foram
identificados em praticamente todos os 6rgaos das plantas, in-
duindo folhas, caules, raizes, sementes e frutos. Todavia, ana-
lises do padrio espacial de expressao de genes que codificam
enzimas responsaveis pela biossintese de ABA sugerem que
uma parcela consideravel da biossintese desse hormonio ocor-
e nos tecidos vasculares, especialmente nas células compa-
nheiras do floema e nas células parenquimdticas do xilema. As
lulas-guarda dos estématos também desempenham papel
de destaque como local de sintese de ABA, particularmente
b condicges de baixa disponibilidade hidrica. Em contra-
Partida, nas sementes, aparentemente todos os tecidos estdo
ivamente envolvidos na produgao de ABA.

Bapas da biossintese

n,cf’mblﬂﬂf;ao de abordagens fisiologicas, bioquimicas € g¢
ficas tem permitido avancos consideraveis na elucidagio da

Ylabiossintética do ABA nas plantas. Os compostos interme-
e:inos dessa via j estdo bem caracterizados e varias enzimas
Con't Tam-se identificadas.
ﬁnlt\asmtese de ABA pode ocorrer por meio de duas
* dependendo do organismo considerado. Na
mﬁ?ada como via direta, o terpenoide de 15 carb
Pirofosfato (FPP) origina o ABA diretamente,

rotas dis-
primeira,
onos far-
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que a se ' .
gunda rota, classificada como via indireta, envolve a

::{::_S:e i?leczfziof;o interm?diéfio xantoxina. {\tualmente,
T e1reta de blOSSlnteS(-E de ABA ¢ oh:se‘rvada
Hhitr £0s, nquanto a proslu-t;ao desse horménio nas
Vari G preferencialmente via indireta.
da V?:?:dlilrr;ltl:ii :Eb .eVi(':léncias confirmam a predominancia
Ced lossintese de AB{\ nas plantas. Entr€ tzlas.
) ot 08§ e§tudo§ com diversos mutantes vivipa-
e 0, cujas primeiras etapas da blosm.ntese de
arotenoides sao bloqueadas, resultando na incapacidade de
sintetizar o dcido abscisico. Inibidores quimicos da sintese
de carotenoides, como a fluridona e norflurazona, também
reS}lltaln em um menor acimulo de ABA (Figura 12.2).
Além disso, experimentos de incorporagio de '*0, na molé-
qnla do ABA confirmaram a sintese desse horménio pela via
indireta, a0 mostrarem que o isétopo marcado foi inserido
no grupo carboxilico da cadeia lateral (C1) em vez da posi-
¢a0 1’ do anel, como ocorre nos fungos que produzem ABA
pela via direta.
Didaticamente, pode-se dividir a via indireta de biossintese
do ABA em trés etapas:

1. Sintese dos carotenoides nao oxigenados nos plastidios.
2. Sintese e clivagem das xantofilas nos plastidios.
3. Sintese de ABA no citosol.

Sintese dos carotenoides nao oxigenados

Os carotenoides, como os demais isoprenoides, sdo sintetiza-
dos nos plastidios a partir de um precursor de cinco carbonos,
o isopentenilpirofosfato (IPP). Originado pela via dependente
ou independente do 4cido mevalénico, o IPP sofre condensa-
¢oes sucessivas com outras unidades de isopreno, originando
o geranil pirofosfato (C ), o farnesil pirofosfato (C,;) e, por
fim, o geranilgeranil pirofosfato (GGPP, C,). Por pertencerem
a via dos terpernoides, essas etapas $0 comuns a biossintese
das giberelinas (ver Capitulo 11).

Em seguida, moléculas de GGPP produzidas pela via dos
terpenoides sio desviadas para a via de sintese dos carote-
noides ndo oxigenados, a qual também ocorre nos plastidios.
Como ilustrado na Figura 12.2, a primeira etapa dessa rota
consiste na conversio de duas moléculas de GGPP em fitoe-
no (C,) pela enzima sintase do fitoeno (PSY). O fitoeno so-
fre dessaturacdo (aumento da série de ligagoes duplas entre
os carbonos), sendo convertido em zetacaroteno na reagao
catalisada pela enzima dessaturase do fitoeno (PDS). O zeta-
caroteno formaré o licopeno, que, por sua Vvez, dard origem
a0 betacaroteno. Essas reagdes formam o cromoforo dos caro-
tenoides e, portanto, transformam o fitoeno incolc.Jr'em lico-
peno, que apresenta coloragdo rosa. Qs mutantes Ymparos de
milho vp2, vp5, vp7 e vp9 foram particularmente lmportfmtes
na elucidagdo dessa rota, pois sio deficientes na produgao de
diferentes enzimas envolvidas na sintese de carotenoides (Fi-

gura 12.2).

Sintese e clivagem das xantofilas

Ainda nos plastidios, © betacaroteno serz:\ precursor (-ia zea-
xantina, €, a partir desta, iniciam-se a smtése ea clivagem
das demais antofilas (Figura 12.3). A primeira etapa da
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Figura 12.2 Principais etapas da biossintese dos carotenoides nao oxigenados a partir do geranilgeranil pirofosfato (GGFP), destacando a partici-

pacao das enzimas sintase do fitoeno (PSY), dessaturase dofitoeno (PDS),

dessaturase do zetacaroteno (ZDS) e ciclase do licopeno (LCY-B). Alguns

mutantes viviparos (vp) de milho, deficientes na sintese de carotenoides e ABA, estao indicados nas etapas em que sé_o bloqueados. Os inibidores
quimicos fluridona e norflurazona impedem a dessaturagao do fitoeno e, portanto, bloqueiam a sintese de carotenoides.

biossintese do ABA, a partir das xantofilas, é a conversao de
zeaxantina a anteraxantina e, desta, a trans-violaxantina, por
meio de duas reagdes com incorporagao de oxigénio aos anéis
epoxidos (epoxidacdo) catalisadas pela enzima epoxidase da
zeaxantina (ZEP).

Em seguida, a frans-violaxantina é convertida em frans-neo-
xantina, e esta em 9’-cis-neoxantina. A trans-violaxantina
também pode formar a 9-cis-violaxantina, e esta originar
a 9'-cis-neoxantina (Figura 12.3); contudo, essa via parece
ser pouco importante nas plantas. A clivagem oxidativa da
9'-cis-neoxantina e/ou 9-cis-violaxantina, catalisada pela dio-
xigenase do 9-cis-epoxicarotenoide (NCED), forma a xanto-
xina, um epodxido de 15 carbonos semelhante ao ABA, além
de um subproduto de 25 carbonos (Figura 12.3). Estudos tém
demonstrado que, sob estresse hidrico, a 9’-cis-neoxantina é o
principal substrato utilizado pela NCED para o aumento na
producio de ABA.

Os mutantes vp14 de milho e notabilis de tomate sio defi-
cientes em ABA, pois nao realizam a clivagem oxidativa pe-
cessdria para formar a xantoxina, por causa do bloqueio da
NCED. Essa enzima ¢ considerada fundamental na regulacio
da biossintese do ABA nas plantas vasculares. De modo geral
os teores de transcritos e atividade da NCED aumentam ra:
pidamente em condi¢des de estresse hidrico, Promovendo
actimulo de ABA e, consequentemente, induzindo as :
tas de protecdo a seca. Sros:

Sintese do ABA no citosol

As tltimas etapas da sintese do ABA, a partir da xantoxina,
ocorrem no citosol, utilizando predominantemente uma via
que tem o ABA-aldeido como intermediério. Nessa via prin-
cipal, a enzima desidrogenase/redutase de cadeia curta (SDR)
promove a conversio da xantoxina a ABA-aldeido, que, por
sua vez, serd oxidado a ABA. Esta tiltima reagdo ¢ catalisada
pela enzima oxidase do ABA-aldeido (AQ), que exige um ¢
fator de molibdénio (Figura 12.3).

Em alguns mutantes, como flacca (flc) de tomateiro, e
de Arabidopsis, abal de tabaco, a sintese de ABA a partir do
ABA-aldeido é bloqueada em razio da inatividade da AQ por
deficiéncia na sintese do cofator, Nesses mutantes, a xantof®
€ convertida em ABA por uma via alternativa envo}vendo a
formagio de ABA-ilcool (Figura 12.3). Apﬂreﬂtemente' 5 SS:
rotaalternativa tem pouca importancia nas plantas com nivét
normais de atividade da OA.

’Uma terceira via alternativa para a formagao doA
o'acido Xantéxico como intermedidrio na conversao @
xina em ABA (Figura 12.3). A importéancia fisiologicd
Via nas plantas permanece ainda pouco estabelecida-

Conjugacio

As plantas apresentam uma capacidade elevada
tZ:_iro A.BA. especialmente quando nao expostas @
lentais. Assim como observado para as auxinas,

de metaboli‘
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Figura 12.3 Biossintese do acido abscisico (ABA) a partir das x
desta, iniciam-se a sintese e a clivagem das demais xantofilas.
aqual é liberada para o citosol, onde originara ABA-aIdeidp e
alternativas que envolvemn os intermediarios ABA-dlcool € acid

antofilas. Nos plastidios,
A clivagem oxidativa da_9'-cis
entao, ABA. A conversao
o xantéxico, porém essas Vi

uais sao bloqueados. ZEP:z

o betacaroteno é convertido em zeaxantina e, a partir
_neoxantina e/ou 9-cis-violaxantina forma a xantoxina,
da xantoxina em ABA também pode acontecer por rotas
as sio menos frequentes nas plantas. Alguns mutantes,
eaxantina epoxidase; NCED: dioxigenase do 9-cis-epo-

deficientes na sintese de ABA, estao indicados nas etapas nas qA- oxidase do ABA-aldefdo; Moco: cofator de molibdénio.

Xicarotenoide; SDR: desidrogenase/redutase de cadeia curta; 0.

giherelinas, a inativacio do ABA pode ocorrer tanto por _Con_
Mgac3o quanto por degradagio a outros compostos (Figura
12.4). A preferéncia entre essas duas vias de inativagao parece
depender dy espécie, do tipo de tecido e do estagio de desen-
Yolvimento do vegetal. !
Emalguns tecidos, a conjugagao do ABA com monossacari-
105 parece ser o principal caminho de inativagdo desse hormos
0. A forma mais comum de ABA conjugado €0 éster glicolico
0 ABA (ABA-GE), no qual o grupo carboxilico (C.l) sl
%ntra ligado covalentemente a uma molécula de glicose (Fi-
82 12.4). Além de modificar a atividade biologica € algumas

caracteristicas quimicas da molécula, como a polaridade, a
conjugagao altera a distribui¢do celt.llar. do ABA. Enqj.lanto a
forma livre do hormdnio situa-se principalmente no citosol, o
ABA-GE localiza-se nos vacuolos e no apop]asto..

Atualmente, sabe-se que OS tecidos Yegetms conseguem
converter as formas conjugadas em ABA livre por meio da ati-
vidade de betaglicosidases localizadas no reticulo endoplas-
matico. Assim, 2 conjugagao do ABA re.pn?senta uma forma
de inativagdo reversivel, podezldo cons’tltfur um importante
modo de estocagem € regulagao dos niveis endégenos desse

hormonio.
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/ Acido absclsico
Conjugagao
(':H_C.‘-H
c—0 ,_,o-“t H
(0} | AH OH
Qe £
Ester glicolico do ABA (I}H H

12.4 Principais rotas de inativagao do ABA nos teci
7. 8'ou 9'do anel (indicadas em vermelho). A principal en
droxi ABA, o qual é oxidado a acido faseico (PA) e, posteriormen
reversivel pela conjugagao com outras moléculas.
origem ao éster glicolico do ABA (ABA-GE).

Além disso, as formas conjugadas do ABA parecem estar
envolvidas no transporte desse hormonio. Em algumas plan-
tas, como o girassol, o transporte de ABA pelo xilema ocorre
principalmente na forma de glicosidios como o ABA-GE. Ao
atingir seus locais de destino, o ABA-GE ¢é transportado para
o interior das células, onde pode ser estocado no vactiolo ou
novamente convertido na forma livre do horménio.

Degradacao

Ao contrério da conjugacio, o ABA pode ser inativado perma-
nentemente por meio de hidroxilagoes em diversas posigoes
do anel. O principal modo de inativagio catabdlica do ABA
ocorre via hidroxilacido na posicao 8’ do anel, formando um
intermedidrio instavel, o 8"-hidroxi ABA. Esse composto d
origem ao primeiro catabolito estivel do horménio, o 4cido
faseico (PA), que, quando oxidado, forma o 4cido di-hidro-
faseico (DPA). Esses dois dcidos foram identificados em um
grande niimero de espécies e representam os principais pro-
dutos do catabolismo do ABA.

A enzima 8'-hidroxilase do ABA, responsavel pela forma-
¢ao do 8'-hidroxi ABA, é considerada um elemento-chave no
controle da degradacdo do ABA, sendo fortemente induzida
pela reidratagao dos tecidos apés periodos de seca. Além dis-
$0, 0 bloqueio da atividade dessa enzima por meio de muta-
goes resulta em um grande aciimulo de ABA nas plantas

A hidroxilacdo da molécula do ABA na posicio 7 do‘anel
formando o 7"-hidroxi ABA, é considerada uma via de degr: '
dacdo do ABA pouco frequente na maioria das plantas a
lisadas. Contudo, a importancia da degradacio do ABAana-
meio da formago do 9"-hidroxi ABA e do 4cido neofasgor
(neoPA) ainda nao é bem estabelecida (ver Figura 12.4), co

dos vegetais. Ainat nloind s sivonh sl =) :
tre essas rotas de degradagao € a hidroxilagdo na posicao 8, que leva a formagao g'.p;.

te, acido di-hidrofaseico. Contudo, 0 ABA também pode ser inativado de forma
A principal molécula utilizad

o B
g-hidroxi ABA

5 OH %/ |

2 S g e “ /\\,'/,\\ N,
G 0 \J 2 I
OH , OH
e COOH 7 COOH

hidroxi ABA Acido neofaseico (neoPA)

ivagao do ABA pode ocorrer por meio de hidroxilagées nas POsicges

a na conjugagao do ABA € a glicose (indicada em azul), dang,

Alguns produtos intermedidrios da degradagio do ABA,
como o 8-hidroxi ABA, o 9’-hidroxi ABA e o dcido faseico,
exercem atividade semelhante a do ABA em alguns bioen-
saios. Qutros catabolitos, como o DPA e o neoPA, geralmente
nao apresentam atividade mensuravel. A maioria dos catab¢-
litos de ABA também pode sofrer conjugagao com monossa-
caridios.

Estudos indicam que as taxas absolutas de catabolismo do
ABA podem ser consideravelmente altas. Em folhas de mi-
lho, por exemplo, estima-se que a meia-vida das moléculas de
ABA seja de menos de 1 h. Portanto, a manutengao de niveis
adequados de ABA nas células vegetais parece depender de
um equilibrio bastante delicado entre os processos de sintese,
transporte, conjugagio e degradagio desse hormonio.

Transporte

O dcido abscisico é facilmente transportado pelo floema, pelo

xilema e pelas células parenquimaticas, havendo intercambio
entre folhas adultas, folhas jovens e raizes. Um numero cres:
cente de evidéncias confirma a existéncia de transporte %
ABA de uma folha para outra, das folhas para as raizes, 9¢
Orgdos vegetativos para sementes, e de tecidos maternais part
0s tecidos zigéticos (embrido e endosperma) na semen.te. i
Além do transporte pelos feixes vasculares, 2 distrlb“lq.a(f
do ABA ¢ afetada por sua compartimentagao tecidual’ e lno
tracelular. Postula-se, atualmente, que a entrada € 2 saida 3
ABA nas células vegetais podem ocorrer tanto de for™? P2
Va quanto por meio da acdo de transportadores:
A entrada passiva do ABA nas células vegetai
Conc:eito de aprisionamento de anions em meio 2
baseia no deslocamento de equilibrio entre as formas
nada (ABAH) e desprotonada (ABA-) desse b0

s obedece ®

Jcalino © o5
ProtO'
1

rméﬂio

<o de mudangas no pH do apoplasto. A mgjs
fung? da lipofilica do ABA (ABAH) atravessa iy

oIl e ; rement
jss0¢! 7 3 ea
d S prand plasmatica das células. Apés sua difusio, o ABAH
m

dissoci“ como anion (ABA"), o qual atravessa a membra
$¢ acumula no

cula nig

jasmdtica menos fac.ilmente e, portanto,
n P s alcalino do citosol. Em plantas sob boas condi
2;; ie hidrﬂta¢50_= 0 ﬂ:llido do ft[{Opl.asto apresenta pH en;
o de 6,3, favorecendo a ocorréncia da forma protonada

BAH- Consequentemen-te, assut.ne—se que grande parte do
hormé“i 5 preseﬂt? na seiva do xilema seja absorvida e me-
mbolizﬂd“ pelas c‘el’u]as c!o mesofilo foliar. Como resultado,
pouco ABA atingira as células-guarda situadas na epiderme
(Figura 12:5): ;

Em Contrapartlda, sob condicdes de déficit hidrico, a seiva
Jo xilema € 0 fluido do apoplasto tornam-se mais alcalinos
oH em torno de 7,2), favorecendo a forma desprotonada
ABA" € diminuindo o gradiente de pH pela membrana plas-
mitica. Com iss0, uma menor quantidade de ABA penetra nas
células do mesofilo e, consequentemente, um maior nimero
de moléculas desse hormonio atinge as células-guarda por
meio do fluxo de transpira¢do (Figura 12.5). Cabe ressaltar
Je durante esse processo a quantidade total de ABA na folha
1io éafetada, pois apenas ha uma redistribuicdo do horménio

disponivel.

Contudo, o transporte ativo do ABA nas células e tecidos
vegetais depende de transpo; tadores de influxo e efluxo, os
quais foram recentemente identificados. Entre os transporta-
dores transmembrana de ABA jd identificados, as proteinas
do tipo ABC (do inglés, ATP binding cassette) merecem des-

taque. Evidéncias genéticas indicam que multiplos membros
da familia multigénica ABC cooperam na entrada e na saida
celular do ABA. Por exemplo, estudos demonstram que a

Epiderme [

superior
Parénquima
paligadico
Boa hidratagao
pH 6,3
Parénquima_ |/ ‘ a
lacunoso ' a
Epiderme g .
inferior [\ l

Ostiolo
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E:g:fi?: ;:Irit(i?(zl() é responsdvel pela exportacao desse hor-
e ABCGZr5 o0s fe-lxes v?sculares, a0 passo que O transpor-
A atuarl':\ no influxo de ABA nas células-guarda
Centement‘ 0. P‘rotemas ABC distintas também foram re-

€ associadas ao transporte de ABA do endosperma
Para o embriao, contribuindo, dessa forma, para a supressao
da germinagcio precoce da semente.

Mecanismo de acio

Q é.cido abscisico, como os outros horménios vegetais, exerce
varios efeitos fisiolégicos, possivelmente por meio de meca-
nismos de agdo diferentes em cada tipo de tecido vegetal.

De acordo com o tempo necessirio para que ocorram as
respostas fisiologicas ao aumento endégeno de écido abscisi-
co, ha dois tipos de classificacio:

* Respostas de curta duragdo que envolvern principalmente
alteragdes no fluxo de ions e no balango hidrico, comple-
tando-se apds alguns minutos do aumento no conteudo en-
dogeno de ABA, como ¢é o caso do fechamento estomatico

¢ Respostas de longa duragio que envolvem altera¢des mais
profundas na expressio génica, demorando algumas horas
ou dias para se manifestarem, como é o caso da maturacao
de sementes (Figura 12.6).

Percepcao e transdugao de sinal

Em uma via de sinalizagiao hormonal tipica, a ligagdo do hor- i
monio ao seu receptor desencadeia uma cascata de mensagei-
ros secundarios que, por fim, resulta em uma resposta celular. ‘ ;
Apos terem intrigado os fisiologistas vegetais por muitos anos,
os mecanismos de percepio desse hormonio pelas células ve- b
getais finalmente comegaram a ser mais bem esclarecidos.

Células-guarda

pelo estresse hidrico. Durante eventos de seca, a

inizaca apoplasto \
es durante a 2lcalinizats o | atravessa menos facilmente as membranas. Como

Sejy, ; ;
4do xilema torna-se mais alcalina, favorecendo @

fes idri
Uhado, sob condicses de estresse hidrico, uma menor a9
atinge as células-guarda.

ntidad

Figura 12 ; :
-5 Redistribuicio do ABA em tecidos foliar e @ oada do ABA (ABA), a qua _
forma dlssocme ade ABA é absorvida pelas c&

lulas do mesofilo e, consequentemente, mais
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O modelo atual de percepgdo € sinalizac;‘io do A’f\aBAs::ae
seia-se na interagdo entre receptores, proteinas foras: delo,
proteinas cinases (Figura 12.7). De acordo com €s5¢ m?( (do
na auséncia de ABA, as proteinas-cinases do flPO ?“R Ao
inglés, sucrose non-fermentingl related subfamily) sio dest®

foriladas/inativadas pelas proteinas fosfatases do tipo P2C.

Estimulos

Estagios especificos 5
r = ambientais

do desenvolvimento

v

(Elevagzo [2BA] endogeno |
v

Percepgao do sinal
pelacélula

(i !

Respostas de Respostas de
curta duragao | longaduragao |
Fluxo de ions Gy Express&o
Balango hidrico. | | degenes |
Fechamento Desenvolvimento
L estomatico de sementes

Figura 12.6 Representagao esquematica do mecanismo deagaoedos
efeitos fisioldgicos do acido abscisico nas plantas.

Baixa concentragdo de ABA
Membrana plasmatica

dade de fosforilar os fatores de e
te de fons responsivos ao ABA NSCrics, 3
com 0 aumento na concentry

erdendo @ capaci
canais de transpor

Em contrapartid?, $30 de

nas células vegetais, moléculas do horménio se ligam
a()s

YR/RCAR (do inglés, pyrabactin resisggy,. !
ent of ABA receptors), 0s quais sofrem, aﬁ/reg“la‘
sam a interagir com as proteingg Pp;rac.ées

» Ing.

das g,
€quep.
Ntog ¢

ceptores P

tory compon

estruturais € pas =
tivando-as. AS proteinas-cinases SnRK sdo entio libera

Jas PP2C, sofrendo autofosforilagio e, subs

repressdo pe o
temente, regulando a atividade de seus alvos vig ey .

fosforilagdo (Figura 12.7). Os alvos de fosforilacae e
incluem canais i0nicos localizados nas membranas cg| SlnRK
bem como fatores de transcricao tipicamente I'GSPOHSiu ares,
ABA, como as proteinas AREB e ABE

Além das proteinas fosfatases do tipo PPC2 e cinases dq
SnRK, a transdugao de sinal do ABA durante certos pro:etlpo
fisiologicos pode envolver outros mensageiros secundériosssps
cluindo radicais livres, ions, fosfoinositidios, entre outrog +m-
do em vista que grande parte do conhecimento atual aCe;Caeg;
transdugéo do sinal do ABA se baseia no controle do fechame 3
to estomitico, nesta se¢ao serdo discutidas as principais ety n-
envolvidas na sinalizagdo desse processo. pas

Como discutido no Capitulo 1, 0 mecanismo de abertyrg
e fechamento estomdtico depende de aiteracoes na i
céncia das células-guarda, as quais sic responsaveis pel
grau de abertura do poro ou ostiolo. A turgescéncia dessas
células, por sua vez, € regulada por meio do fluxo de ions
pela membrana plasmatica e pelo tonop!«sto, especialmente
o cition potassio (K*) e 0s dnions cloro (€17) e malato® (ver

VOs 20

Alta concentragao de ABA
Membrana plasmatica

Figura 12.7 Representacao esqueméti
tica do mecani:
receptores PYR/RCAR permanecem inativos, permel:;’

S presentes nas

regulam a transcricao de diversos genes 1esponsivos ao ABA

= (— )
Citosol Citosol
v
E%
%anais
iBnicos Canais
ibnicos
Nicleo
| Nucleo
AN ABF_/
Genes responsivos 3 AN
| ao ABA Genes responsivos
Qs a0 ABA
74 —
~— =/

smo de percepcao e
trans
T n inat .ndo, dessa forma, que as
VOs a0 ABA. Contudo, ag s

- os
fi d‘fjcao de sinal do ABA. Na auséncia de moléCULa‘r\de :\SB 2 RK
Osfatases PP2C inibam a atividade regulatc')ria.das cinas ma

R s ———

o —

T ——

10 1)- Esse controle do fluxo de ions durante o fech
capl < tomitico é regulado, entre outros fatores pela i
ment? transmiSSf‘o do sinal do ABA, a qual enV(;lve d'cas-
.5 (Figura 12.8). i
s scala de sinalizacdo do ABA nas células-guarda e

g gagio do ABA aos receptores PYR/RCAR d::

do a interagdo entre esses receptores e as protéinas
s pp2C. Eventgs de fosforilagio subsequentes regu-
’ e Pormdores de 'm_ﬂuxo e efluxo de ions ancorados tan-
s embrana plasmatica quan_to no tonoplasto. Ao mesmo
pe diversos o%ltfof mensageiros se'cundérios participam
b sl de sinalizacdo do ABA nas células-guarda, amplifi-

ndoas respostas € ajustm'mcllo outros processos relacionados
[om 05 movimentos eslom:‘mcos.

Estudos realizados em diversas espécies indicam que a per-
encio do ABA nas c?lulas-guarda leva um rapido aumento
3 concentragao de cal_cio citosélico ([Ca*] ), resultante do
influxo desse fon a partir do apoplasto, bem como de sua libe-
aGi0 @ partir de estoques intracelulares, como o vactiolo e o
reticulo endoplasmatico.

0 influxo de Ca* extracelular é estimulado por espécies
reativas de oxigénio (ROS, do inglés reactive oxygen species)
Produzidas logo apés 2 ligacio do ABA ao seu receptor. As

iniCiO
sencadean

(PP2C)
AN

ABA | PYR/RCAR
O Receptar

Citosol

R = receptor
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rincipai
peréxido de hidrogéni:z;[teoo fech-an.lento estomdtico sio (o)

A liberagio do Ca?* do 00 amon superéxido (O,)-
e o o s elstoql-les intracelulares, por sua vez,
sageiros secundarios d aI:Beva';a0 o ‘teor_e e OUU’O.S P
(IP]), T 1(\)] 2 A, como 0 IHO'SltOI 1,4,§-tr1fos.fat‘o
ca (CADPR), on. o1 )a adffno.sma difosfato ribose .c1c11-
S ), ou, ainda, pelo prdprio aumento nos niveis de

a** citosolico.

O‘resultado imediato da entrada de ions Ca* no citosol
consnst'e. em uma despolarizagio transitéria da membrana
plasmitica, ou seja, uma perda temporéria da diferenca de
cargas ﬂelétricas entre os dois lados da membrana. Essa despo-
larizagao temporaria ndo é suficiente para ativar os canais de
f’ﬂU_XO de K*, os quais requerem despolarizacdes de longa du-
rag'fm_ Contudo, a elevagio nos teores citosdlicos de Ca** alia-
da a despolarizago transitéria da membrana ativam os canais
de efluxo de &nions, fazendo com que grandes quantidades de
Cl- e malato®” sejam liberadas para o apoplasto, a favor de seus
gradientes eletroquimicos. Esse efluxo de anions € mantido
ativo prolongadamente, ocasionando uma despolarizagao da
membrana plasmatica de longa duragdo, a qual, por sua vez,
ativa os canais de efluxo de K*.

A- = anions (CI- e malato®)

Q?R““‘ 12.8 Representagao esquematica do modo de agao doa
o IRCAB causando a inativagao das protei
o ;spécnes reativas de oxigénio (ROS), ings‘l >
mme"tO_ na concentragao de calcio citosol:cozg[Ca 1)
Gito Partimentos celulares. 3. A liberagdo do Ca?*a partir
- sdlica desse on, 4. A elevagdo no [Ca**],, blogueia

) Gusando a despolarizagio da membrana. 6.Aalca

tol 1,4,5-trifosfato

E;Onlons da membrana, acentuando sua despo!ar.izagao.—7  desp S iberados e o

a Sportados para o apoplasto, os cations K+e anionsCle rndo S

arcaef:\ﬁ?nhada da saida de agua da c_é|ula-guarda, reduzin

in ica:: ;:"; a compreensao, a ‘re.gl_JIagao dos
agao, e as barras inibigao).

canais i

cido abscisico em células-guarda. 1.
nas fosfatases PP2C. 2. A perceps
(IP,), adenosina
em virtude da abertura
de estoques intracelularest
os canais de ir_\ﬂux
linizagdo do citose’.
A despolarizaga

Snicos via evento

As moléculas de ABA se ligam aos receptores
30 do ABA pelo complexo PYR/RCAR-PP2C estimula a producao
difosfato ribose ciclica (cADPR) e 6xido nitrico (NO), bem como o
de canais de Ca** presentes na membrana plasmatica e outros
ambém é estimulada pelo préprio aumento na concen}ragéo
o de K*. 5. 0 aumento no [Ca?],, ativa Os canals de efluxo de anions
| e 0 aumento nNO [Ca®],, induzidos pelo ABA bloqueiam a bomba de
o da membrana ativa os canais de efluxo de lf*. 8. Antes de serem
o citosol. A perda desses ions para o apoplasto
cia e, consequentemente, desencadeando o fechado estomatico.

< de fosforilagdo nao se encontra representada nesse esquema. (As setas
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Apesar do papel central do Ca** citosolico no controle da
abertura estomitica, estudos tém demonstrado gué 0 fecha-
mento estomtico também pode ser induzido pelo A.BA pok
meio de uma rota independente desse ion. Nessa Via alter-
nativa, o ABA desencadeia uma alcalinizagio do citosol da
célula-guarda, a qual inibe a atividade das bombas de_ pro-
tons (H*-ATPase) da membrana plasmatica. A inibi¢ao do
bombeamento de H* para fora da célula intensifica a despola-
rizagio da membrana plasmaitica, ativando os canais de efluxo
de K*. Semelhante inibicdo da H*-ATPase também é causada
pelo actimulo de Ca* no citosol, evidenciando, portanto, um
ponto de convergéncia entre as vias dependente € indepen-
dente de Ca?* (ver Figura 12.8).

O resultado final da transducio do sinal do ABA nas célu-
las-guarda é uma liberagdo massiva dos ions K+, CI- e malato®
do vactiolo para o citosol e, posteriormente, do citosol para
o apoplasto. A perda desses ions para o meio extracelular é
acompanhada de uma saida de dgua da célula-guarda, redu-
zindo sua turgescéncia e, consequentemente, desencadeando
o fechamento estomatico.

Expressao génica

Além de desencadear respostas fisioldgicas por meio do con-
trole do fluxo de fons e balanco hidrico, o ABA estd envol-
vido na regulacio de uma grande diversidade de genes rela-
cionados com o desenvolvimento de sementes e respostas de
defesa a estresses ambientais. E, além de alteragdes nas taxas
de transcricdo, a sinalizacdo do ABA interfere no processa-
mento e na estabilidade de muitos transcritos. Estimativas
indicam que quase 10% dos genes de Arabidopsis sdo regu-
lados pelo ABA.

Muitos genes associados a respostas de defesa a estresses
abi6ticos, como o frio e o estresse hidrico, sao expressos so-
mente quando os teores de ABA sao elevados — ABA-exigen-
tes. Contudo, vérios genes induzidos por estresses ambientais
sdo indiferentes ao tratamento com ABA exdgeno - ABA-in-
sensiveis -, indicando a existéncia de, pelo menos, dois cami-
nhos de expressao génica em resposta ao estresse: um depen-
dente e outro independente do ABA.

A anilise dos promotores para identificacio dos elementos
cis e trans mediadores da transcricio mostrou varios elemen-
tos cis envolvidos na expressao de genes induzida pelo ABA.
Esses elementos, denominados ABRE (do inglés, ABA respon-
se elements), foram identificados pela primeira vez em genes
das proteinas abundantes da embriogénese tardia (do inglés
LEA, late-embryogenesis-abundant), de plantas de arroz e de
trigo. Eles compartilham uma sequéncia de 8 a 10 pares de
bases com o cerne do tipo G-box ACGT. Entre os fatores de
transcricao que reconhecem tais sequéncias de pares de bases
destacam-se as proteinas AREB (do inglés, ABRE-binding pra:
teins) e ABF (do inglés, ABRE-binding factors).

Principais fungoes

Diferentemente dos animais, as plantas sdo individuos sésse;

sendo a semente a nica fase movel capaz de conquistar no is,
ambientes. Sujeitas as variagoes ambientais, as Dok vols
veram, durante o processo evolutivo, mecanismos de pro::;(;;

JesGes causadas por condi¢oes adversas E

destacam-se 0S hormonios vegetais, os quais atua;h :Lre eleg
integrada em processos bastante C?mp]exoS, Para ace), Ormy,
dugzir oumantera atividade fiflologlca n0s diferentes 7 Tar, g,
cidos e células. O 4cido abscisico, por exemplo, exerce s “108 te.
efeitos nas plantas, geralmente relacionados com Ultip]o,

Sni ecialmente giberel; 2 ativig,
dos outros hormonios, €sp giberelinas, cjy s de
lnina
Sl

etileno e brassinosteroides.
A combinagao de diferentes procedimentos eXperin,
tem permitido uma melhor comp‘ree‘nséo dos efeitog eifltais
dos por esse horménio. Entre as principais abordagen m_?rq.
das no estudo da influéncia do ABA sobre eventos Fam iliza.
destacam-se: 0s tratamentos com ABA exdgeno; 3 corregllc?s,
entre a indugdo de respostas fisioldgicas e os niveis o acig
de ABA; a redugao ou remogdo do ABA endégeno Porgen(?s
de inibidores de sintese de carotenoides ou de proce dim:]em
enéticos utilizando mutantes com alteracoes em poﬂtosmos
pecificos do metabolismo, percepcao ou transdugio de S.es_
desse hormonio. inal
Apesar de o ABA ter sido inicialmente identificadg -
um promotor da abscisao, sabe-se atualmente que sey efeito(?
indireto, ocorrendo pelo aumento na sintese de etileno, o qu;;;
¢ de fato 0 hormonio responsavel por esse processo. Por =
vez, um numero crescente de evidéncias confirma a partici-
pagio do dcido abscisico nas respostas de proiecao ao estresse
hidrico, desenvolvimento de sementes, dorméncia de gemas e
protecio contra lesges.

contra as

Protegao ao estresse hidrico

Em um estudo pioneiro, Wright e Hiron, em 1969, verificaram
o0 aumento no nivel enddgeno de dcido abscisico em folhas de
trigo destacadas e submetidas a déficit hidrico. Posteriormen-
te, observacdes conduzidas por varios grupos de pesquisado-
res indicaram que diversas respostas fisiologicas ao estresse
podem ser desencadeadas pelo tratamento dos tecidos vege-
tais com ABA exdgeno, destacando-se a redugio da condutan-
cia estomatica e a inibigao na germinagao de sementes.
Estudos realizados no inicio da década de 1980 sugeriram
que as raizes conseguiriam perceber a redugio na disponibi-
lidade de 4gua no solo. Esses 6rgaos enviariam para a parte
aérea algum sinal (positivo, negativo e/ou cumulativo) que
atuaria sobre o mecanismo estomético, regulando as trocas
gasosas e evitando alteracdes no balango hidrico foliar. O si-
nal positivo da raiz para a parte aérea envolveria a promogao
da sintese e/ou do fornecimento de substancias fisiologic®
r{lente ativas, as quais, em condicoes normais, nao sao sinte-
tfladas ou, quando sintetizadas, ocorrem em pequend Cl‘fafl'
tldaf]e' O sinal negativo, por sua vez, consistiria na inibiga®
e sintese e/ou do fornecimento de substancias normalmen”
te sintetizadas e/ou exportadas pela raiz nao estressada-
sinal cumulativo corresponde ao acumulo de substancias 14
parte aérea, em virtude do bloqueio de seu transporte € :
€Xportacao para as raizes. :
e s s s D20
tresse hid;ico g AR s o Pl Subn:N‘eal positiv®
T (;rt: zc:d; ab§c131co atua como um 51'2 A
Sk 10cali2ad ado da raiz para a parte'at'area pe epiam @
as nas camadas superficiais do solo $

sdveis pela percepqio_do déficit hidrico, o qual estimy]
res?o - de ABA nesses 6rgaos. Como resultado, mais ‘/-‘\B;\l.=f
asmteorm do para a parte aérea pela corrente transpifatc',r.e

lema provocando 0 fech‘amento estomatico e reduzi;ﬁ
do? orda de dgua por transpiraco. Enquanto isso, as rajzes
do's profuﬂdas e em contato com regides ainda imidas do
mill; nantém a absorgdo de agua, preservando, dessa forma, 5
or escéncia celular. i »

Entretant0> inlposu;'ac? de estresse hidrico nao resulta sem.-
em UM aumento rapido no teor de ABA no sistema ra-
Jar, O estresse pode resultar em uma maior sensibilidade
{05 tecidos a0 ABA e/ou em uma redistribuicio ou sintese do
hormonio nas folhas. O aumento de ABA nas folhas é geral-
ndependente, pelo menos no inicio do estresse, de sua
a seiva do xilema.

pre
dicu

mente i
concentragdo n xilem
0 ABA exerce um efeito diferencial sobre o crescimento

Ja raiz € da parte acrea em plantas submetidas ao estresse
hidrico. Enquanto 0 aumento na concentragio desse hormé-
nio mantém 0 crescimento do sistema radicular, permitindo
2 exploragao de um maior volume de solo para absorcio de
igua, 0 ABA inibe o alongamento do caule. Em consonancia,
observa-se que O crescimento do sistema radicular de mutan-
s de Arabidopsis deficientes (abal) ou insensiveis (abil) ao

ABA geralmente ndo ¢ estimulado por redugdes na disponi-
hilidade hidrica. Diversos processos relacionados com o de-
senvolvimento radicular sao influenciados pela sinaliza¢ao do
ABA, incluindo a atividade do centro quiescente no meriste-

ma apical radicular, a formacio de raizes laterais, a formagao
dos pelos radiculares e as respostas tropicas das raizes.

0s efeitos do ABA na protecio ao estresse hidrico sao
exercidos principalmente pela indugdo da expressio de ge-
nes que codificam a sintese de proteinas com fungao de evi-
tar as perdas de dgua e restaurar os danos celulares. Entre
essas, incluem-se as proteinas envolvidas no metabolismo da
sacarose e da prolina — solutos osmoticamente ativos —; as
proteinas de transporte, como 0s canais de ions, e as prolei—
nas envolvidas em degradagoes e em processos de reparo,
omo as proteases.

‘ Fase: final da embriogénese |

ABA
r materno
FUS3
LEC1 _./—l

Acumulo de rese;vas
Inibigao da viviparidade

K : ;
'9Ura 12,9 Rotas de sinalizagao envolvidas no desenvolviment

::"99"‘\ materna é responsavel pelo acumulo de reservz:J 4
aceoSMbrido ¢ a principal fonte de acumulo do ABA, 0 qcri S
Secamento e a dorméncia da semente. Fatores de transcri¢

Ad <
9Ptada de Finkelstein et al. (2002).

o da semente. Dura
¢ na semente €|

| é necessario pa
oo fusca
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Desenvolvimento da semente

go?ﬁf:) zzg::sldz sc;nsiderado um importz.mt’e r'eguladoF <.ie va-
desenvolvimen(ll-o : correm dura'ntfe os dois ultimos estdgios de
O e :l semente: a ult'lm'a metade da embriogéne-
et desenmal TEw Na maioria daf espécies, essas duas
e volvimento da semente sao acompanhadas de
Pronunciadas na concentragio endégena de ABA.

Na semente em formagio, o ABA pode ser produzido tanto
pelo embrido quanto pelo tecido materno. Estudos genéticos re-
alizados com mutantes de Arabidopsis deficientes em ABA reve-
laram que essas duas fontes do horménio atuam em momentos e
processos distintos durante a formagio da semente (Figura 12.9).

D_urante a Ultima metade da embriogénese, observa-se
0 primeiro e principal pico de produgio do édcido abscisico,
sendo este hormdnio produzido exclusivamente pelos tecidos
maternos. Justamente nessa fase do desenvolvimento da se-
mente, cessam as divisdes celulares no corpo do embriao, 0
qual passa a crescer apenas por expansio celular. Paralelamen-
te, inicia-se 0 acimulo de substancias de reserva na semente,
como proteinas, lipidios e carboidratos (ver Capitulo 20).

O ABA produzido pelos tecidos maternos nesse periodo €
considerado fundamental para inibir a viviparidade, ou seja,
germinagio precoce do embrido em frutos ainda conectados a
planta-mae (Figura 12.10). Um mecanismo possivel para a agao
do ABA no controle da viviparidade parece ser a sua capacidade
de inibir as divisdes celulares no corpo do embriao. Sabe-se, por
exemplo, que o ABA é capaz de induzir a expressao de um inibi-

dor das cinases dependentes de ciclina, mantendo, portanto, as
células na transigio de G, para $ do ciclo celular.

Estudos realizados em plantas de Arabidopsis revelaram que
a produgdo de fatores de transcri¢ao inibitérios & viviparida-
de, como fusca 3 (FUS3) e leaf cotiledon 1 (LEC1), coincide
temporalmente com o aumento na produgdo do ABA pelos
tecidos maternos. De modo coerente, durante a ultima fase
da embriogénese, o fator de transcricao FUS3 estimula o con-
tetido de ABA e reprime os niveis de giberelinas, as quais sao
consideradas promotoras da germinagao (ver Figura 12.9).

l Fase: maturagao da semente ]

ABA do
embrido

Sintese de proteinas LEA

= Dorméncia
Tolerancia & dessecagao

da embriogénese, 0 aumento nos teores de ABA
nibicao da viviparidade. Na fase de maturacao da semente, por sua
ra induzir a sintese de proteinas LEA, a aqunsu;ao’de resisténcia ao
3(FUS3) e o leaf’ cotiledon 1 (LEC1) atuam em conjunto com o ABA.

nte o final
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Figura 12.10 Germinagao precoce do mutante notabilis de tomate, ©
qual é deficiente na sintese de ABA em virtude da incapacudade_ de
realizar a clivagem oxidativa necessaria para a formagao da xantoxina.
Imagem cedida pelo Dr. Lézaro E. P. Peres (ESALQ-USP).

Evidéncias diretas da participaio do ABA endogeno na
supressio da germinagio precoce também foram obtidas por
mutantes de milho deficientes na sintese desse hormonio (vp2,
vp5, vp7, vp9, vpl4), cujas altas taxas de viviparidade podem
ser revertidas com a aplicagio de ABA exégeno. Além disso,
sabe-se que, enquanto embriGes isolados e cultivados em meio
de cultura sio capazes de germinar, em presenca de ABA esse
processo nio € observado.

Ainda durante a tltima metade da embriogénese, 0 ABA
produzido pelos tecidos maternos parece influenciar também
o0 acimulo de reservas na semente. Mutantes deficientes ou
insensiveis a0 ABA normalmente apresentam uma reducao na
sintese e no aciimulo de proteinas nos tecidos de reserva de
suas sementes. Além disso, em muitas espécies, o tratamento
de embrioes isolados com ABA exdgeno também resulta no
aumento da estocagem de proteinas de reserva.

Portanto, o0 ABA produzido durante a tltima metade da
embriogénese teria duas fungoes principais sobre o desenvol-
vimento da semente: inibir a viviparidade e estimular o aci-
mulo de substéncias de reserva.

Apos o término da embriogénese, durante a etapa de matu-
ragao da semente, observa-se um segundo pico de producio
de ABA. Essa produgio mais tardia do horménio se deve ao
proprio embrido e € considerada critica para a sinalizacio de
processos caracteristicos dessa fase, como a indugio da sintese
de proteinas LEA, a aquisicao de tolerancia 4 dessecacio e a
inibicdo da germinagao.

Nas sementes em formagao, a aquisicdo de tolerancia 3 des-
secacao estd associada a expressao de conjuntos especificos de
RNAm. Transcritos codificando as proteinas LEA, provavel
mente envolvidas na protecio dos tecidos contra a desidm-
tacdo, podem ser precocemente induzidos nos embrides -
cultura por meio do tratamento com ABA exdgeno. De fem
ma condizente, mutantes de Arabidopsis insensiveis. a0 A;r—
(abi3, abi4, abi5) apresentam uma menor expressio de certal:
proteinas LEA. A sintese dessas proteinas LEA ¢ fortemente

e

controlada pela interagdo de fatores de transcricz,, 2
ovida, por exemplo, pelo FUS3 e pelo LEC.

Além dasud fungao na.embrlogenese e Maturagz g,
te,0 ABA é consideradt? lmp?rtante para induzir 5 dor;ef“en.
A dorméncia primaria, mdu_zxda por ABA, é impost i &gy,
ainda conectadad planta—mae..A imposicao de dorménc?'meme
estar relacionada com 0 contetido endégeno de ABA . : ;a Pode
coma sensibilidade da semente 20 horménio. A Tan mbg¢
dorméncia nem sempre ¢ dependente da presency

nio, pois, durante 2 maturago, os teores de ABA redy,
valores baixos ou mesmo nulos. Entretanto, em algumas :
tas, o teor desse horménio se mantém elevado, inclUSi\[:) an.
semente madura. Em Arabidopsis, por exemplo, o ABA e n
a germinacao, e 0S mutantes insensiveis ao horménjq Injbe
abi5) ndo apresentam dorméncia, sendo capazes de
mesmo na presenga de 3a 10 1M de ABA.

Nas sementes de cereais, enquanto as giberelinag exerce
um efeito promotor na germinagao, o ABA atua ng Sentiéz
oposto, inibindo a sintese de enzimas hidroliticas, especiy|
mente de alfa-amilase na camada de aleurona. Recentemenge
verificou-se que 0 ABA inibe a expressio do GA-MYB, o quHi
constitui um importante fator de transcrigao que control 4
expressio da alfa-amilase induzida pelas giberelinas (ver .
pitulo 11).

Informagoes adicionais sobre as bascs genéticas da for-
magio da semente e do processo de gcrminacdo podem ser
encontradas em Kermode (2005), Zhar: (2014) e Nonogaki

(2017).

Ndg Pro.

G40 g,
horm()_
Zem- Seq

(abig a
germinar

Dorméncia das gemas

A inibigio do crescimento vegetativo provocada pelo dcido
abscisico compreende um dos efeitos mais comuns desse hor-
ménio. Em plantas lenhosas de regides temperadas, o nivel
de ABA geralmente se eleva em resposta as condigdes de dias
curtos, quando o crescimento ¢ reduzido e a dorméncia das
gemas é imposta. As folhas sdo as responsaveis pela percepgio
do estimulo ambiental, sintetizando o ABA, que é transporta-
do para as gemas, onde provoca a dorméncia.

A aplicacio de ABA em gemas nao dormentes também
pode induzir a dorméncia. Entretanto, em algumas espécies,
o transporte de ABA no inicio da dorméncia é baixo, € nm
sempre condicdes de dias curtos causam aumento do ABAen-
dégeno nas gemas.

Senescéncia

A participacio do 4cido abscisico na senescéncia SRS
estd bem estabelecida, especialmente no que tange e
€30 desse fitorménio com outras classes hormonais, €™ 85
citocininas e o etileno. Enquanto alguns resultados In¢ g
um efeito promotor do ABA na senescéncia, 0utros 1% e
sentam correlagio direta entre o horménio € €S Proces::e'
Essas controvérsias podem resultar do balango Rt en‘i'
substincias promotoras e inibitérias da senescéncia = telo’
dos, em diferentes estgios de desenvolvimento: por S o
apesar de o teor de ABA ser maior em folhas joven> QSt;:tgﬂ'
d_em conter também concentragdes mais elevadas de *°

cias inibitérias da senescéncia.

prot9§é° contra lesoes -

mentos causados.por herbivoria ou lesig mecanica cay-
 danos 20 revestimento externo de protecio da bt
il * " uma via de entrada para inimeros patgger planta,
crian s ferimentos, o padrio de expressdo gér SC;ZS' Ebm
. Imente alterado, induzindo a sintese de E d:;r(s,:
lnds envolvidas na cicatrizacao e rna_prevem;io a invasio por
(6genos: A r~esp05ta de defesa ¢ sistémica, pois, enquanto
fqons genes $30 expressos localmente, outros sio ativos em
4gios N30 danificados. Ty

) familia de genes inibidores de proteinases II (pin2)
idemiﬁcada em batata e tomatqe ¢ um dos exemplos mais
bem caracterizz?dos de expressio génica nas respostas aos
ferimentos- Varios eSlL.ldOS indicam o envolvimento do ABA
naindugao da expressdo dos genes pin2. Os mutantes droopy
Je batata € sitiens de tomate sdo deficientes em ABA e nio
apresenlam acumulo de RNAm dos genes pin2, observado
penas apos lralamcpﬂlo com o horménio, alcancando teores
emelhantes a0s verificados nas plantas selvagens submeti-

dasa lesdo.

Muitas aplicagdes comerciais para os hormonios vegetais ou
«eus andlogos sintéticos i foram encontradas, mas, no con-
exto da produgao agricola mundial, a contribuicao desses
compostos, em termas ccon MNicos, permanece pequena. A
auxina tem sido utilizada na propagagdo de plantas, no con-
trole da expressao sexual ¢ como herbicida seletivo; a gibere-
lina, aplicada no processo de maltagem da cevada e no desen-
volvimento de uvas; a citocinina, utilizada na manipulagdo do
crescimento de plantas ornamentais e inibi¢do da senescén-
cia, enquanto o etileno ¢ utilizado no controle da produgao
de litex e modificacio das caracteristicas pos-coleta de frutos
¢ flores. Entretanto, as aplicagoes do dcido abscisico parecem
limitadas, até 0 momento, apesar do direcionamento de vdrias
pesquisas.

0 sucesso na utilizagio comercial da auxina se deve, pro-
vavelmente, A sintese de andlogos com alta atividade biologica
e boa estabilidade, tanto na planta quanto no ambiente. Por
apresentar rapido metabolismo e fotodestrui¢do, o ABA tem
Slfa utilizagao como produto comercial ainda limitada. Como
Virias caracteristicas da molécula do ABA sao essenciais asua
dividade bioldgica, as possibilidades de produzir andlogos

g8'-acetileno-ABA

Figura 12.11 Estrutura quimica do 8"-acetilen
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o-ABA edo g'-metilen

:tg{’;g;:oc (:frjit:lzl:lz::sa Il)?.ntretan'tc?, forax:n obtifios compostos
oy A IEr ono adicional llg?dO & posigdo 8’ da
8’-metileno-ABA &F'Sses compost(:s, ? .8 -acefllfeno-A%BA ok
e lgulrla 12.11), tém vida média mius longa
s s Fme hantes o df) ABA na proteqao’ ao es‘-
enor AR £ nla e gl o e Sl
e ativo que o Proprio ABA na inibi¢ao da ger-

griao e do embrido isolado de trigo, na supressao
do crescimento de células de milho em cultura e na redugao
da transpiragao em plantulas de trigo.

A viabilidade do uso na agricultura dos compostos analo-
£0s 20 ABA estd sendo testada experimentalmente, tendo sido
obtidos resultados satisfatérios na protegdo de plantas de abo-
bora e tomate a baixa temperatura e disponibilidade reduzida
de dgua no solo, e na manutengio da dorméncia de gemas em
tubérculos armazenados de batata.

Experimentos realizados a partir da década de 1980 tém
instigado pesquisas sobre o potencial biotecnologico da
manipulagio dos niveis endégenos do ABA como estraté-
gia para aumentar a eficiéncia no uso da dgua pelas plantas
sem comprometer o crescimento e a produtividade vegetal.
Em um desses experimentos, parte das raizes de uma mes-
ma planta de milho cresceu em um recipiente contendo solo
com baixa disponibilidade hidrica, enquanto o restante das
raizes cresceu em um recipiente contendo solo normalmente
irrigado. Verificou-se que as plantas crescidas sob tais con-
digdes apresentavam uma redugdo na abertura estomdtica
e, consequentemente, uma redugido na perda de dgua por
transpiragdo, sem que isso comprometesse as taxas de cres-
cimento. Desde entdo, um niimero crescente de pesquisas
tem buscado regular os niveis endogenos ou a sinalizagao do
ABA por meio da geragdo de plantas transgénicas com alte-
racdes em componentes-chave das rotas de biossintese, per-
cepeio e transdugao de sinal desse hormaonio. Muitas dessas
pesquisas resultaram em alteracdes consideraveis em atribu-
tos agronomicamente relevantes, como tolerancia a seca ou
ao frio, germinagdo das sementes, crescimento vegetativo e
senescéncia, tanto em espécies-modelo como Arabidopsis,
quanto em espécies cultivadas como arroz, milho, trigo, soja,
entre outras. Embora esses resultados ainda ndo possam ser
extrapolados para condigdes de campo, acredita-se que o fu-

turo seja promissor.

metilenc-ABA

o-ABA, analogos sintéticos do dcido abscisico.
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