(0 O GUANABARA

— NN AN



ATENCAO

Devido a pandemia em que o pais se encontra e seguindo
Diretrizes adotadas pela Universidade de S3o Paulo, as
Bibliotecas da USP estdo 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 ndo prejudicar as
atividades em sala de aula, este material foi digitalizado com
autorizagao do autor da obra, para uso exclusivamente na
disciplina “Forma e Fung¢do do Desenvolvimento Vegetal”.

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

Servigo de Biblioteca do I1B/USP

Julho, 2020




Movimentos em Plantas

Arthur G. Fett-Neto »

[ntrodugao
A Capacidade das plantas lfanerogﬁmicas de movimentar-se ¢
pequena €, €m gE_m'-_ passiva, como em muitas plantas aqus-
ticas flutuantes nao fixas. Os movimentos, quando existentes,
restringem-se a Orgaos como ramos, raizes, flores ou folhas.

As respostas podem ser orientadas ou nio em relacio ao
estimulo, denominadas, respectivamente, tropismos e nastis-
mos. Pode haver crescimento, ou seja, aumento de tamanho
efou nimero de células, sendo nesse caso irreversivel, ou ape-
nas variagdo de turgor, quando é reversivel. Em um mesmo
organismo, podem ocorrer respostas trépicas e/ou ndsticas
independentes ou associadas (Tabela 16.1).

As plantas recebem estimulos do ambiente e sio induzidas a
respostas por meio de receptores ou sensores que sofrem altera-
¢des e conduzem a mudangas metabdlicas. Assim, trés etapas
dos movimentos podem ser estabelecidas:

* Percepgdo: detecgio de estimulo ambiental. Por exemplo,
qual pigmento absorve a luz que causa o fototropismo, ou 0
que, nas células ou nos tecidos, percebe a gravidade? Por ve-
2¢s, esses tipos de pergunta sio de dificil elucidagdo, porque
orgios, como folhas, raizes e caules, conseguem responder
4 mais de um tipo de estimulo
Transdugdo: como o estimulo migra por dentro da célula?
Qual sinal é enviado? Quais sio as mudangcas bioquimicas e
biofisicas que ocorrem em resposta ao estimulo? Mensagei-
0s quimicos e mudangas de potencial elétrico sdo integran-
tes plausiveis nas respostas a essas perguntas
Respostas: como a planta reage ao estimulo? O que real-
Mente acontece durante o movimento? Muitas expllcag:oe§
Para o movimento das plantas, que pareciam coerentes hd
décadas, hoje sdo contestadas, especialmente em nivel celu-
lar e molecylar.

Tropismos
FOtOtrOpismo

s
? luz deter mina a dire¢io do movimento. Como as plal:::té
- $Ua major ia, reagem a luz, o fototropismo € largam

distrip,

i » inado
i Uido no reino vegetal. Esse fenomeno era denom
erj

Ormente heliotropismo, resposta 4 luz provinda do S(;]i.a
arleg Darwin (1880), o mesmo que formfllou ;ht;'?qris
c:nev(_’]“¢50 das espécies, observou que, em alpiste (ineas) s
ori Ariensis), o coledptilo (folha primordial das gram o
Mavaem relagio a um estimulo continuado luz

Alfredo Gy; Ferreira

porem tal ndo acontecia se a ponta fosse seccionada ou re-
cqber ta por um anteparo opaco. Quando o recobrimento era
fe{to abaixo da ponta, o fototropismo ainda era observado
(Figura 16.1). No entanto, uma vez aumentada a intensidade
luminosa, a Percepedo também ocorria fora do 4pice, ou seja,
este Ultimo ¢ mais sensivel, respondendo mesmo em intensi-
dade luminosa baixa,

Isso remete a questdo de relacio entre dose e resposta, apli-
cando-se a lei da reciprocidade, segundo a qual a resposta é
proporcional 4 duragio da exposicdo e 4 energia ou ao fluxo
fotdnico (taxa de fluéncia). Entdo, o fluxo e a duragdo criam
uma reciprocidade entre si; um aumentando, o outro pode di-
minuir. Isso parece ser verdadeiro para a resposta de primeira
ordem (resposta inicial, mais efémera), dentro de certos limi-
tes. As respostas de curvatura de segunda ordem (que surgem
apds exposi¢oes mais prolongadas) sio mais duradouras e de-
pendem da duragio e da taxa de fluéncia de forma cumulativa,
Esse padrao gera uma curva caracteristica de resposta (curva-
tura) fototrdpica em relagdo a exposicao luminosa direcional
em coledptilos de aveia (Figura 16.2).

Quase simultaneamente, Cholodny, com 4pices de raizes,
e Went, com apices de coledptilos, constataram que essas
regides meristematicas afetavam a manifestagio fototrépica
que ocorria na regiao posterior de alongamento. Dessa for-
ma, a hipétese de Cholodny-Went postula que a iluminagio
unilateral induz a redistribui¢ao da auxina endégena nas pro-
ximidades do 4pice. Essa assimetria na distribui¢do da auxi-
na é mantida, nessas condicdes, no transporte basipeto desse
fitormonio, observado na regido de alongamento. As células
do lado sombreado receberiam mais auxina, estimulanc'lo (0
crescimento na parte aérea e causando sua inibicao nas raizes,
presumivelmente em virtude de dlfert':nt;as de sensibilidade
(disponibilidade de receptores de auxina, como T{Rl - ver
Capitulo 9) desses 6rgdos ao ﬁtor-momo. Alte.rnatw-amente,
propos-se que, N0 lado mais il.umlnado, hav?na maior des-
truicdo das auxinas por AIA-oxidases, que seriam fotodep?(rix-
dentes. Uma segunda hipétese alternativa fm aqu?]a sugerida

A.R. Blaauw, propondo que 2 produ?ao o hber-agzllo ‘?"-
PO idor de crescimento no lado mais iluminado limitaria
um-mlbl e escimento celular. Concebida mais ou me-
ou impediria o' Ccr a de Cholodny Went el
nos na mesma cpoca daron d No final da década
hipétese recebeu apoio de poucos adeptos. No fin:

1980, foi retomada por alguns autores, 0s quais sustentar_n
& : ente entre a parte iluminada e a menos ilumi-

di A
haver um gra de inibidores de crescimento

nada, com maior concentragao
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Tabela 16.1 Sinopse dos movimentos em plantas.

Fenomeno ) S
Tropismos: movimento orientado a direcao do estimulo na planta
Fototropismo Resposta de crescimento diferencial a e
Escototropismo

Gravitropismo (geotropismo)
Diagravitropismo Orientacdo da resposta de crescimento
Plagiogravitropismo Orientacao da resposta de crescimento
Tigmotropismo
Hidrotropismo Resposta de crescimento orientada em
Quimiotropismo Resposta de crescimento em relagao ao
Autotropismo

Fonotropismo

Nastismos: movimento de reacao nao orientado ao estimulo
Epinastia
Hiponastia
Termonastia
Hidronastia
Nictinastia
por exemplo

Tigmonastia Resposta a um estimulo mecanico de m

(p. ex., 4cido abscisico, cis-xantoxina) no lado mais iluminado
em espécies como girassol e rabanete. Em cuidadosos experi-
mentos, Briggs ef al. mostraram, repetindo alguns estudos de
Went, que, em coledptilos de milho, aconteciam dois fenéme-
nos na distribuicio da auxina:

* Havia distribuicéo assimétrica do fitorménio, se o apice nio
fosse totalmente isolado

e A quantidade total de fitorménio no lado mais iluminado,
comparada com a da parte menos iluminada, era a mesma,
se o dpice fosse totalmente fendido (Figura 16.3).

Orientacio de crescimento em direcdo ao lado

Orientagao de crescimento em resposta a forga da gravida

Respostas de variagao de turgor em resposta a transicoes de luz-escuro, que provocam encus

i idireci nte. Pode ser positi :
stimulo de luz fornecido unidirecionalme positivo oy Do
menos iluminado (sombreado)
de terrestre. Pode ser positivo ou negativo
em angulo de 90° em relagao ao estimulo

em angulo >0°e <90°em relagdo ao estimulo

Resposta de crescimento diferencial orientada pelo contato fisico

relagdo ao gradiente de umidade

gradiente de alguma substancia quimica

Resposta proprioceptiva de crescimento ereto dos caules

Resposta de crescimento de raizes em diregao a uma fonte sonora

Crescimento maior na parte superior do 6rgac, provocando uma curvatura para baixo
Crescimento maior na parte inferior do 6rgao, provocando curvatura para cima
Movimento em resposta a variages de temperatura

Enrolamento de 6rgaos em resposta a falta de agua

amento das folhas,

odo nao orientado

Demonstraram, ainda, que a iluminagio na faixa do compri-
mento de onda azul, a mais eficiente para as respostas fototrs-
picas, poderia ser compensada pela colocagio de um bloco de

agar com auxina do lado nao iluminado (Figura 16.4).

Os fotorreceptores responséveis pela percep¢io de luz na
resposta fototropica sao as fototropinas. Essas flavoproteinas
sao serina/treonina cinases fotorreceptoras associadas 4 mem-
brana plasmatica. Tém como caracteristica estrutural princi-
pal a presenca de dois dominios proteicos denominados LOV
(motivo proteico comum em proteinas reguladas por luz, oxi-
geénio e voltagem), os quais se ligam a flavina mononucleoti-
dio (FMN). Portanto, cada molécula de fototropina apresenta

figura 16.3 Dis_tribuigéo assin}e‘trica da auxina difusive| em
_ controles intactos. C. Apice parcialmente fendido, isol,

S : :
;econtinuidade do tecido. D. Apice totalmente fendido eis

blocos de agar depois de 3 h, com base no bioensaio deg

A indugdo de atividade de fototropina cinase pelo dominio
[OV2 se dd por meio de modificagées estruturais acionadas por
|uz, as quais envolvem uma alfa-hélice conservada, denomina-
da Ja. A autofosforilagao de fototropinas ocorre em multiplos
residuos aminoacidicos de serina de modo ﬂuéncia—dependen-
te. Essa fosforilagio parece desempenhar papel na sinalizacio,
na dessensitizacdo ou na relocalizacdo do fotorreceptor.

0 mecanismo da resposta fototrépica parece envolver uma
sequéncia que se inicia com a absorcio de luz, principalmen-
te pela FMN do dominio LOV2, seguida de um rearranjo da
hélice Ja e da ativacdo do dominio cinase C-terminal, o que
conduz & autofos{orilagdo do fotorreceptor e, possivelmente,
i fosforilagdo de outros substrato(s) proteico(s). Em seguida,
ocorreria a ativagao de canais de célcio (Stoelzle et al., 2003) e
modificagdo do citoesqueleto, resultando na relocalizacio de
transportadores de efluxo de auxina do tipo PIN (Blakeslee et
al., 2004). Essa situagao conduziria a um maior actimulo de
auxina na parte sombreada do caule, resultando em um cres-
cimento diferencial em diregdo a luz. Um diagrama do meca-
nismo hipotético da resposta fototrdpica esta representado na
Figura 16.5.

Ha duas fototropinas em Arabidopsis thaliana e ambas atu-
am na resposta fototrdpica. Além desse tipo de resposta, as
fototropinas participam da regulagdo de abertura estomitica
por luz azul, da expansio de cotilédones e folhas, dos movi-
mentos de cloroplastos (espalhamento horizontal para otimi-
zar interceptagdo de luz sob baixa irradidncia) e, possivelmen-
te, movimentos de orientagio foliar em resposta  luz azul,
porém nio relacionados com controle circadiano (Christie,

apices de cole
ado por lamina de vidro,
olado pela barreira. Os ny
rau de curvatura do apice

Optilos excisados de milho apés a estimulagdo fototrépica. A e B. Api-
no qual apenas muito préximo ao dpice havia sido mantida

g\eros indicam a quantidade relativa de auxina coletada nos
e aveia.

2907). Fototropina 1 ainda esta envolvida na inibi¢do do cres-
cimento do hipocétilo e na desestabilizagio de alguns RNAm
induzidos por luz. Fototropina 2 participa da resposta de em-
pilhamento de cloroplastos para evitar dano fotoxidativo em
razio de alta irradiancia. De maneira geral, as fototropinas
tém o importante papel de controlar diversas funcoes que ofi-
mizam as respostas fotossintéticas das plantas.

Embora as respostas fototrépicas da parte aérea sejam se-
melhantes entre gramineas e vérias dicotiledéneas, observou-
Se que, em pepino, havia respostas quando irradiado com luz
vermelha, sugerindo uma mediagio, nesse caso, pelo fitocromo.
Em Arabidopsis, fitocromos também parecem influenciar a cur-
vatura fototrépica. E interessante observar que na pteridéfita
Adiantum (avenca) existe um pigmento fotorreceptor misto,
denominado neocromo, que retine um croméforo fitocromo-
bilina e dois EMN, além de dominio N-terminal fotossensor si-
milar ao fitocromo e C-terminal com dominio serina/treonina
cinase semelhante ao das fototropinas (Christie, 2007).

Caldas et al. (1997), no Brasil, estudaram a posicao dos fo-
liolos da Fabaceae Pterodon pubescens em relagdo 2 luz solar.
Verificaram que, em ambiente de cerrado da regido tropical,
onde hd forte estresse pela alta insola¢ao, os foliolos assumiam
uma posi¢ao parafototrépica (posi¢ao paralela a radiacio),
diminuindo, assim, os efeitos da alta irradiagdo. Esse movi-
mento envolve a varia¢ao de turgor das células motoras na
base dos peciolos e/ou foliolos. O parafototropismo nao € nor-
malmente observado em plantas como algodio, soja, alfafa e

dois croméforos iguais de FMN. A faixa principal de absorgdo
de luz pelas fototropinas é o azul/UVA (320 a 500 nm). Cada
dominio LOV desempenha fungdes distintas na regulagao da
ativagio do fotorreceptor.

E:l’!lq]] Ja
Luz \I /l Escuro

—_ | i
: +
Ativacdo de genes
5 Fototropina | regulados por auxina |
2 1
ivaca Acumulo de auxina
Ativacdo de
: c ‘ canais 52 célcio | na parte sombreada
B ———

f
l Redistribui¢do de

Alteragdes de transportadores

citoesqueleto | de auxina PIN1

Crescimento diferencial
e curvatura em
dire¢do a luz

Primeira
Curvatura Segunda
positiva curvatura

"\ positiva

ura 16 Experi midades dos coleop-
' ' i de F. Went. A. As extre :
Alta intensidade tilos o4 perimentos ridacies o
de fluéncia e/ou foram removidas e colocadas por 1 h sobr

5 = F et ; i cortado em

longo tempo p- Apés a retirada dos dpices de coleoptilos, © agarbfm goco|e6ptilo

B Sy nfql:lem)s Pedacos e colocado assimetricamente sobre edaco de
%0 induzido, ¢, Curvatura do apice para o lado oposto 20 p

. : ; curvatura do
Curvatura negativa 9ar. s experimentos foram conduzidos no escuro, €4 .

COlegpti, i 3 eles intactos ilumi=

: 0 decapitado deu-se a semelhanga daqu o fa- P
: coola Aty

Energia de luz azul Nadog lateralmente. Conclusio a que Went chegou: era quimi ativi

do oposto respon
aor.q"e‘pfomcava 0 encurvamento que s acumulavanola verde-escuros corresp
luminado,

Baixa intensidade
de fluéncia

Graus de curvatura fototrépica

mo simplificado provével do fototropismo em
tropina, os croméforos de flavina estao re-
i i inio C-terminal com
ses nos dominios LOV, 0 dt_:r_mnlo C-terminal
resentadgz gic:;:gpé a porgao sélida apds a heil.ce J (Ja), e os pontos
dade dem aos sitios de fosforilagao.

Figura 16.5 Mecanis

Figura 16.1 Fototropismo em coledptilos de aveia desenvolvidos no caules. No diagrama de foto!

escuro e depois iluminados lateralmente, conforme a seta, As plantas
com apice cortado ou coberto (B e €) permaneceram retas, e aquelas
mantidas intactas (A) ou com seus dpices expostos (D) curvaram-se
em diregao a luz.

Figura 16

ismo
-2 Curva tipica de 3 fluénci fototropis™
A respo fluéncia para o
em coleg postajaiiu B

ptilos de aveia iluminados unilateralmente com luz azul:
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malva, nas quais as folhas se orientam em relagao a0 sol de
maneira diafototrépica, ficando ortogonais a fonte luminosa
(Figura 16.6). Este ultimo movimento é também conhecido
como heliotropismo (referido frequentemente como solar tra-
cking na literatura em inglés).

Outro interessante tropismo é observado em plantas jovens
de Monstera gigantea, planta hemiepifita do interior de ma-
tas. Inicialmente, a parte aérea apresenta orientagio em dire-
¢i0 ao local menos iluminado, normalmente em virtude do
sombreamento de um tronco proximo. Isso aparentemente é
um fototropismo negativo, que desaparece quando a planta ja
cresceu o suficiente para ter inicio o apoio sobre o tronco. Dai
em diante, hi uma espécie de reversdo, e a parte aérea de M.
gigantea assume o fototropismo positivo usual na parte aérea
das plantas-suporte. Esse comportamento é também denomi-
nado escototropismo (do grego skotos, penumbra; trope, dire-
cionamento).

Gravitropismo

Trata-se da resposta de crescimento na qual a planta se orien-
ta em relacdo ao vetor gravidade (anteriormente denominada
geotropismo).

Em geral, as raizes orientam-se positivamente em relagao
ao estimulo gravidade, permitindo a ancoragem da planta ao
solo e facilitando a absorgao de dgua e sais minerais. A parte
aérea responde negativamente ao estimulo, tornando possivel
a captura de energia radiante de forma mais eficiente, impor-
tante para a fotossintese e o controle de outros processos de
desenvolvimento.

Hé érgdos como estoloes, rizomas e galhos laterais que cres-
cem em angulo reto a forga da gravidade, sendo denominados
diagravitrépicos (Figura 16.7). Orgéos que crescem em angu-
los diferentes de 0° ou 90° como muitas raizes secundarias,
sao chamados plagiogravitrépicos (Figura 16.8).

Amanhecer

Figura 16.6 Orientagdo das folhas de malva em relagao a posi
solares o mais ortogonalmente possivel. Nas regides tropicais, o

a ; 2
gcoomd;;; ::Jal durante um dia. O limbo posiciona-se de modo que recebs
mento pode ser distinto (em virtude da alta intensidade luminos?*

Ao contrdrio da temperatura, dos': ventos e da Quantigyy,
de insolacio, a forga da gravidade ¢ constante em up, i
mo local. Assim, trata-s¢ de um balizador muito regy],, %
desenvolvimento, e as plantas encontram-se bem adapt, e
perceber e reagir a esse estimulo.

Raizes
Percep¢ao
Os estatolitos, descritos inicialmente para os crusticeos, f,.
ram identificados em plantas como graos de amido em amj-
loplastos na coifa junto ao apice meristematico das raizes, o
grios sedimentariam com as membranas no lado inferior gy
células (estatocitos), € esse seria o sinal gravimétrico para o
desenvolvimento. Isso explicaria as observacdes feitas ante.
riormente por Darwin de que raizes com pontas seccionadas
nao respondiam a forca da gravidade. Essa teoria foi contesty.
da mais tarde, pois, em plantas deixadas no escuro, nas quais
amido era consumido, ainda assim ocorriam reagoes gravitrg-
picas. Em mutantes de Arabidopsis deficientes na formagao de
grios de amido, observaram-se reagoes A forca da gravidade,
embora em intensidade menor, gragas ac riiovimento dos clo-
roplastos.

A estimulagio gravitacional ¢ o prod
estimulo pelo tempo de aplicacio:

intensidade do

D=txa
Em que:

o D: estimulo gravitacional ou dose
e t: tempo em segundos
o a: aceleragao da massa pela gravidade em gramas.

A dose limiar depende da temperatura; dessa forma, para
coledptilos de aveia, a dose a 27°C é de 120 g.s., enquan-
to, a temperatura de 22°C, é de 240 g.s. Outros parametros

Meio-dia Entardecer

a 0S raiaS

Figura 16.7 /
observar o diagr
davalli.

1 angustifolia no sul do Brasil, na qual se pode
.ropismo dos galhos. Imagem cedida por R. Zan-

interessantes quando se definem graviestimulos sdo tempo de
apresentagio, tempo de reagio e intensidade limiar.

A duragio minima do estimulo para induzir a curvatura
consiste no tempo de apresentagao. O tempo de apresentagao
também ¢ fungio da temperatura, pois a 30°C € muito mais
curto que a 10°C. Em temperaturas mais baixas, a viscosida-
de do protoplasma ¢ maior, dificultando a sedimentacio dos
estatdlitos. Nao deve ser confundida com o tempo de reagdo,
pois, até haver a transducio da sequéncia de sinais, pode ocor-
rer um tempo bem maior. Para o coledptilo de milho, o tempo
minimo de apresentagio foi de 9 s, mas o inicio visivel da cur-
vatura s6 se iniciou apos 210 s. A intensidade limiar varia de
planta para planta e de drgdo para érgao. As raizes sao cerca de
10 vezes mais sensiveis que a parte aérea.

Transducco e resposta

Foi proposto que o gravitropismo positivo apresentado. l:.»ella
Maioria das raizes estd vinculado 2 distribuicdo de um lml'?l-
dor, 0 qual se torna mais concentrado do lado inferior da raiz.
Dois fitormonios ocupam papel de destaque nessa proposta:
AlA e ABA. Embora ABA possa inibir 0 crescimento das ral-
£65,a concentragio necessria encontrada experimentalmente
foi de 100 a 1.000 vezes maior que aquela nas raizes que res-
Pondem 3 forca da gravidade. Outros pesquisadores sjugerem
UMa interacio entre AIA e ABA. Porém, as evidéncias mas
Ites apontam para AIA, que, nas raizes, funcionaria como
Nibidor do crescimento do lado inferior. A remosa® & pon[t:
da rajy, com colocagio de um bloco de dgar contendo A

%0lado inferjor da raiz posicionada horizontalmente, provoi;i
*1CUrvamento semelhante ao da raiz intacta (FIgu 16.9)
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Apice
(ortogravitrépico
negativo)

Plagiogravitropico

Diagravitropico

Rizoma = diagravitrépico

Raiz secundaria
ou terciaria
(plagiogravitropica
ou agravitrdpica

Apice da raiz
(ortogravitropico
positivo)

Figura 16.8 Tipos de respostas gravitropicas em plantas.

lado superior da raiz intacta, depois de a planta permanecer
certo tempo na posicdo horizontal, é mais dcido que o lado
inferior, e sabe-se que o crescimento de paredes depende de
uma maior acidez, na qual estd envolvido o efeito da auxina
em concentragoes estimulatérias. Hd também evidéncias de
que na porgo inferior graviestimulada das raizes, concentra-
coes mais elevadas de auxina estdo associadas 4 alcalinizacdo
do apoplasto, contribuindo para menor crescimento (Harmer
e Brooks, 2018).

Além do gradiente diferencial de auxina, Ca** parece estar
envolvido nas respostas gravitropicas. Usando Ca* radioativo,
evidenciou-se que havia maior concentragao desse ion no lado
inferior, e, além disso, a adi¢do de EDTA (ethylene diamine te-
traacetyc acid; em portugués, acido etileno-diamino tetra-aceéti-
co), que sequestra ions Ca*, nulifica a resposta gravitrépica. Da
mesma forma que os blocos com auxina colocados assimetrica-
mente substituem a ponta da raiz seccionada, dgar com ions de
Ca?* pode provocar 0 mesmo efeito. A explicagio proposta € de
que os estatdlitos depositados sobre as membranas, como as do
reticulo endoplasmatico, a plasmatica e mesmo as dos vactiolos,
causariam um rearranjo do citoesqueleto e a abertura de canais
de cilcio no tonoplasto € no reticulo endoplasmatico, causando
a entrada de grande quantidade desse- ion no citoplaS{n:a. O cil-
cio poderia complexar-se a calmodulina e i}ltef‘af a atividade de
cinases e fosfatases, além de causar redlst_rlbulqao c‘le transpor-
tadores de efluxo de auxina. Isso provocaria um maior acumulo

ferior da raiz, promovendo a curvatura

de auxina na por¢o in ) e
da ponta da raiz para baixo por crescimento inibido na parte

inferior, mas ndo na parte superior.
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Caules e coleoptilos

Apresentam, em geral, gravitropismo negativo. Essa manifes-
tacio de gravitropismo negativo pode ser facilmente verifica-
da, colocando-se na horizontal uma planta envasada. Deve-se
realizar esse experimento no escuro, a fim de evitar o masca-
ramento dos resultados por influéncias fototrépicas. Apos 24 a
48 h, € possivel observar o caule assumindo uma posicao ereta
a partir de uma por¢ao mediana (Figura 16.10).
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Nos caules, os lados de percepgdo e resposta sao 0s mesmos.
Isso é verdadeiro para coledptilos, hipocétilos e caules adul-
tos, mesmo quando da remogao do apice. De fato, no tecido
parenquimitico perivascular encontram-se graos de amido
que desempenham um papel de estatdlitos, sendo células des-
se tecido os estatdcitos do sistema. No tecido perivascular dos
coledptilos e dos hipocétilos, também podem ser encontrados
esses estatocitos.

|

Transducao e respostas
Auxinas se moveriam para a parte inferior do caule colo-
cado na posi¢dao horizontal, promovendo o crescimento

Figura 16.10 Gravitropismo em plantulas de milho (Zea mays) coloca-
das, aos 4 dias de idade, na posi¢ao horizontal por 3 h. Na parte aérea,
observa-se o gravitropismo negativo, enquanto, na raiz, € positivo.

oy |

Figura 16.9 A. Apice de raiz intacta de uma plantula em posi¢ao normal vertlcql.
gravitropismo; quando seccionada, nao o apresenta. C1. Raizes com a ponta seccionada na
sem AlA. C3. Bloco sem AlA colocado no lado de cima. D1.Com o tempo, ocorre curvatura
do bloco de dgar com AlA. D2 e D3. Nao foi observada nenhuma reagao.
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B. Colocada na posigo horizontal, quando intacta, apresent,
qual se adicionou um bloco de agar com AIA. €2, Agy,
da raiz, apesar de seccionada, pela adicao assimeétrica

nesse lado, a similaridade do modelo de Cholodny-Wen;.
Porém, ha criticos a essa interpretacio, ji que as respos.
tas sio muito rapidas para haver tempo para a migracio
do fitormonio, e nem sempre parece que se estabeleceriam
gradientes entre a parte superior e a inferior. Uma das ex-
plicagdes encontradas é de que o gradiente se estabeleceria
nos tecidos epidérmicos, mais sensiveis as auxinas, pouco
influindo os tecidos das camadas mais internas, o que difi-
cultaria a detecgdo dos gradientes. Outra coincidéncia em
favor das auxinas reside no fato de que, usando-se inibi-
dores de transporte de auxinas, o crescimento foi inibido
e nao houve respostas gravitropicas. Ha evidéncias de que
outros fitormodnios, como giberelinas e etileno, poderiam
estar envolvidos no processo. Assim, tecidos tratados com
AVG (amino-etoxivinilglicina), inibidor de produgao de
etileno, ndo apresentaram respostas gravitrépicas negati-
vas. No entanto, respostas ao etileno nao sao gerais e nao
puderam ser evidenciadas em hipocétilos de tomateiro.

Ha evidéncias experimentais de que poderia haver mais
sensibilidade ou maior quantidade de receptores capazes de
ligar auxina na parte inferior do caule deitado que na parte
superior; além disso, Ca** seria mais abundante na parte su-
perior, onde inibiria 0 crescimento. Um mecanismo similar
ao descrito para o gravitropismo de raizes, envolvendo de-
posicao de estatdlitos, rearranjo de citoesqueleto, abertura de
canais de célcio, atividade de cinases e fosfatases, redistribui-
cao de transportadores de efluxo de auxina e actimulo desta
na parte inferior, operaria na resposta gravitrgpica de caules
Porém, possivelmente por diferencas de sensibilidade & auxi-
na entre caules e raizes, as respostas gravitrgpicas negativas
em um caule acontecem POr um maior crescimento das célu-
las no lado inferior, em razio da maior acidificago local 40
apoplasto, enquanto as do lado superior nao crescem U '
mesmo sdo moldadas pela distensio e mudanga de direqéo_do
crescimento do caule. Em caules lenhosos, que tém restrigo®
de crescer por alongamento, verificou-se que a redistribu_iqao
de auxina também & responsavel pelas respostas gravitréplc_as‘
as quais parecem depender de crescimento radial assiméti<?
para o caule se mover contra a gravidade (Harmer € Brooks
2018). Um resumo do possivel mecanismo gravitr(')pico ¢
apresentado na Figura 16.11.

Figura 16.11 Sequéncia simplificada provavel de evi
pismo em plantas.

| Estimulo gj:avitacional l Crescimento diferencial
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Reorganizagao do Redistribuica
u
citoesqueleto e abertura —» transpon;%a:,?-:e
de canais de calcio de auxina :
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entos do gravitro-

Qutros tropismos

Tigmotropismo

Sao respostas de crescimento orientadas pelo contato, espe-
cialmente evidentes em gavinhas de chuchu e outras cucurbi-
ticeas ou de videiras (Figura 16.12). No lado tocado, o cresci-
mento é reduzido, mas continua do lado oposto, fazendo com
que a gavinha se enrole em torno do suporte. E possivel quea
reacio tambem envolva auxinas e Ca*. Estudos usando plan-
tas de ervilha ¢ Bryonia dioica com aplicagdo de auxinas, agen-
tes modificado de microtubulos e ionéforos, bem como
envolvendo analises de auxinas enddgenas, levaram a propo-
sigdo de um mecanismo para o tigmotropismo (Engelberth,
2003). Segundo esse modelo, o estimulo mecanico do contato
com o suporte causaria uma deformagao da parede celular e
do citoesqueleto, conduzindo a uma despolarizagio de mem-
brana, mediada por microtibulos via interface microtibu-
los-membrana plasmatica. Subsequentemente, a liberagdo de
calcio para o citoplasma, em conjunto com um aumento no
teor de auxinas ativas, promoveria a expansao celular. Os mi-
crotibulos, por interagao com o complexo da celulose sintase,

A curvatura foi causada

'igllla 1 angu ia 0
6,12 i mis ria. n
por ¢ Gavinhas de Cucumi g lados interno € exter

5 lierentes taxas de crescimento entre 05 1
9avinha, provocando o enrolamento do 6rgac:
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Orientariam a deposi¢o diferencial de microfibrilas de celulo-
se.0 est'imulo mecanico também seria capaz de induzir espé-
Cles reativas de oxigénio junto a periferia da célula (por agdo
de NAD(P)H oxidases acionadas por proteinas G), bem como
aumento no conteiido de agticares soliveis. Associados, esses
eventos levariam ao crescimento em volta do suporte.

A base celular do tigmotropismo de gavinhas depende de
fitas ou cilindros de fibras especializadas, cada uma das quais
contendo uma parede celular interna gelatinosa, rica em mi-
crofibrilas longitudinais de celulose, bem como arabinogalac-
ta’nas € pectinas associadas (fibras G). A parede externa dessas
células lignifica progressivamente com o crescimento helicoi-
dal. Esse tipo de fibra j4 foi caracterizado em lenho de tensio,
€M que sua contracdo serve para reorientar verticalmente e
elevar ramos em crescimento. Em gavinhas de pepino, as fi-
bras G se organizam como uma bicamada de células, com a
camada mais préxima ao limite céncavo interno da volta da
hélice da gavinha sendo mais fortemente lignificada. Essa es-
trutura possibilita contracdo diferencial dessa bicamada na
formagao da gavinha, uma vez que a camada com as células
lignificadas internas seria mais compressivel e capaz de en-
colher mais que a camada externa, possivelmente por perda
diferencial de 4gua (Smyth, 2016). Dessa forma, a gavinha en-
curvaria e, na sequéncia, enrolaria.

Hidrotropismo

Resposta a gradiente de dgua observavel em raizes, particu-
larmente de plantas lenhosas arbéreas, as quais investern mais
fitomassa no crescimento de raizes localizadas em regides do
solo no qual o potencial hidrico é menos negativo, ou seja,
onde ¢ mais fécil a absor¢do de dgua para funcionamento da
planta, respondendo as perdas hidricas (ver Capitulo 1). Em-
bora o transporte lateral de auxina possa fazer parte da res-
posta hidrotrpica em algumas plantas, em outras, incluindo
Arabidopsis thaliana, esse envolvimento ndo é apoiado por
evidéncias sélidas. Uma participacio relevante de ABA no
processo tem sido relatada, uma vez que componentes de si-
nalizagdo desse fitorménio s3o necessdrios para hidrotropis-
mo normal. Esse processo implicaria a promogdo da divisao e
expansio celular de tecidos corticais na zona de alongamento
da raiz, causada por baixas concentragdes de ABA (Harmer e

Brooks, 2018).

Quimiotropismo

Exemplo tipico é o crescimento do tubo polinico em direcao
a0 évulo nas flores, processo induzido por arabinogalactanos,
glicoproteinas e lipoproteinas, além de um potencial eletro-
quimico produzido por {ons K* e da participacao de gradien-
tes de oxido nitrico e Ca*". A real natureza desse quimiodire-
nto a partir do ovério ainda é controversa, mas certa-

cioname 2 ooty
mente essencial para o fendmeno da fertilizagdo.

Autotropismo

Plantas conseguem perceber a deformac;é.o de drgaos e alterar
seu crescimento & fim de recuperar o crescunento_e::efo. Duran-
te o fototropismo ou gravitropismo, a curvatura ““‘_“al ao lon-
go de todo 0 6rgdo é seguida de um periodo de realinhamento



DT

310 Fisiologia Vegetal

vertical basipeto, de modo que o desencurvamento ocorre par-
tindo do apice e a curvatura acaba por permanecer somente
na base do drgao. Esse movimento pode ser qualificado como
proprioceptivo, ou seja, que envolve a percepgio ou sensibili-
dade da posicao, do peso e da distribuigio do corpo da planta
e de suas partes. Estudos envolvendo auxina radioativamente
marcada indicaram que o autotropismo ndo depende de uma
redistribuicdo lateral de auxina. A curvatura local parece ser
percebida por um mecanismo dependente de actinomiosina,
presumivelmente em fibras longas do xilema que apresentam
filamentos de actina distribuidos ao longo de seus eixos, de
modo a ativar canais ibnicos mecanossensiveis que levariam ao
crescimento diferencial (Harmer e Brooks, 2018).

Fonotropismo

Corresponde ao crescimento de raizes na diregio de uma fonte
sonora. Ha poucos dados sobre esse tipo de tropismo, mas um
estudo em Arabidopsis thaliana descreveu as etapas iniciais do
fenomeno com algum detalhamento. Exposi¢ao das plantas a
ondas sonoras (200 Hz) por 2 semanas induziu crescimento
de raizes em direcdo a fonte sonora. Em poucos minutos, as
ondas sonoras causaram um aumento de Ca** citosélico, pro-
dugdo de espécies reativas de oxigénio (EROS) e efluxo de K*
(Rodrigo-Moreno et al., 2017). O valor adaptativo desse pro-
cesso ainda € incerto, mas prop6s-se que pode estar envolvido
em detecgdo e aproveitamento de fontes de agua distantes (p.
ex., riachos e cachoeiras) e talvez contribuir na dinimica de
arquitetura do sistema radical, uma vez que dpices de raizes de
milho emitem estalos regulares durante o crescimento.

Nastismos

Nastismos ou nastias sio movimentos vegetais desencadeados
por estimulos ambientais (muitas vezes interagindo com o
relogio circadiano), nos quais a dire¢ao do estimulo nao de-
termina a direcio do movimento. A dire¢io do movimento
é determinada principalmente pela anatomia das partes que
se movem, e nao pela natureza e pela diregao do estimulo. Os
nastismos podem envolver mudangas eldsticas ou plasticas nas
paredes celulares dos tecidos em movimento. Mudangas plds-
ticas constituem crescimento diferencial (irreversivel) e serio
consideradas sucintamente neste capitulo. Mudancas elésticas
consistem em alteragoes reversiveis de turgor em células espe-
cializadas, como as células motoras que formam os pulvinos.

Além de serem subdivididos em movimentos por cresci-
mento diferencial ou por variagdes de turgor, os nastismos
podem se classificar quanto a natureza do estimulo desenca-
deador. Os principais tipos de nastismos causados por cresci-
mento diferencial sdo epinastia, hiponastia e termonastia. Os
principais tipos de nastismos causados por varia¢oes de turgor
sao nictinastia, hidronastia e tigmonastia.

Epinastia e hiponastia

Epinastia corresponde ao movimento de curvatura de um ér-
gdo para baixo, causado por uma taxa de crescimento maior
em seu lado superior que no lado inferior. Geralmente, ob-
serva-se a epinastia em peciolos e folhas cujas extremidades
se curvam para o solo. Embora néo se trate de uma resposta a

gravidade, epinastias s30 provavdmege Ca}lsadas POr um g,
xo desigual de auxina pela parte Isuper'lor e inferior do Pecioly
A resposta epindstica pode ser induzida por altas CO“CEmra:
¢oes de auxina ou por etileno. Estudos com mutantes epinas.
cos de tomateiro sugerem que a indugdo de epinastia PO auy.
na pode depender da sintese de etileno (talvez via inducig d
sintase do dcido amino-ciclopropano carboxilico - ACC _ o
auxina; ver Capitulo 9). Epinastia é bastante comum em plan.
tas submetidas ao estresse de alagamento; nessa situagio, hy
acumulo de ACC nas raizes (onde a tensao de oxigénio ¢ by;_
xa), o qual € transportado para a parte aérea (onde condicges
aerdbicas sio normais) € convertido em etileno pela OXidase
do ACC. O etileno produzido na parte aérea contribuj para
epinastia de folhas e peciolos (ver Capitulo 13). A resposta re.
versa 4 epinastia, a hiponastia (i. e., curvatura de drgios para
cima em virtude de uma taxa maior de crescimento na parte
inferior do 6rgao), ocorre com menos frequéncia e pode ser
induzida por giberelinas.

Termonastia

Trata-se de um movimento repetitivo acionad
de temperatura. Esse tipo de nastismo, er:bora repetitivo, tem
cardter permanente e resulta da alternan le crescimento
diferencial nas duas superficies dos orgacs cnvolvidos. Ter-
monastia pode ser observada na abertur: echamento de

) por diferencas

flores de certas espécies, como a tulipa, ¢ 0s Grgdos envolvidos
sdo os componentes do perianto. A redugio de temperatura
acelera o crescimento da face inferior da tépala, e o crescimen-

to da face superior nao se altera, ocasionando o fechamento
da flor. Com o aumento de temperatura, a situagio se inverte,
causando abertura floral. Termonastia pode também ser ob-
servada em folhas de algumas espécies perenes, como € o caso
do enrolamento foliar induzido por baixas temperaturas em
Rhododendron spp., uma possivel vantagem para fotoprotegio
sob essas condicdes ambientais (Die et al., 2017). Os movi-
mentos de abertura e fechamento de algumas flores parecem
ser desencadeados por alteragdes na disponibilidade de luz,
sendo também conhecidos como fotonastias. As flores da vi-
toria-régia (Victoria amazonica) abrem-se a noite e voltam a
se fechar a0 amanhecer, possivelmente por um mecanismo de
crescimento diferencial. Nastismos resultantes de crescimento
diferencial, mas de cardter repetitivo, como abertura e fecha-
mento de flores, podem ser causados nio sé por fatores exter
nos, mas também por influéncia do relégio circadiano endd-
geno. Os nastismos observados na abertura e no fechamento
de flores possivelmente desempenham papel adaptativo N
preservacao de estruturas florais e na eficicia de polinizagao-

Hidronastia

Corresponde ao dobramento ou enrolamento de folhas
resposta a falta de agua (estresse hidrico). Esse nastismo ébas-
tante comum em espécies de gramineas crescendo em ambien-
tes abertos e tem a importante fungéo de minimizar a trans:
Pi{acéo foliar, reduzindo a superficie de exposi¢ao a0 ar seg
€ 4 Insolagdo, complementando o papel do fechament0 dos
estomatos. Esse movimento é também importante na redu¢®
da fotoinibigio da fotossintese causada por alta intensidac®
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[minosa (p. ex., fqtoxidaqﬁo de antenas fotos
mecanismo do movame'nto hidronéstico consist
ferencial de agua em células foliares especiais dotadas de
redes celulares mais finas, as células buliformes, Essas célupla_
cralmente se localizam na epiderme adaxial (superior) as
qe apresentam uniformemente distribuidas oy predom
a0 longo do eixo central das folhas (Figura 16.13),
Como as células buliformes tém paredes pouco espessas e
cuticulas finas, perdem dgua por transpiracao mais rapidan:en-
te que as outras células epidérmicas. A medida que a pressio de
wrgor diminui nas células buliformes, a manutengao da pressio
de turgor nas células da face abaxial (inferior) da folh
enrolamento ou dobramento foliar (Figura 16.13).

sintéticas). O
€ na perda dj-

, onde
inando

a causa o

Nictinastia

A nictinastia (do grego nyktos, noite; nastos, fechamento),
um dos nastismos mais bem estudados, refere-se a folhas que
assumem uma posicao noturna diferente daquela apresen-
tada durante o dia (movimentos de “sono”), em resposta a
luz. Em geral, durante o dia, as folhas ou foliolos estio em
posigao horizontal ou “aberta” e, a noite, assumem uma po-
sicdo proxima vertical ou “fechada”. Esse fenémeno pode
ser facilmenic coservado em algumas espécies com folhas
compostas, como Leucaena leucocephala (leucena), Senna
macrantherc nduirana), Albizzia julibrissin e Samanea
saman. As duas ultimas espécies tém sido modelos experi-
mentais bastante estudados. Outro modelo experimental no
estudo da nictinastia muito familiar é Phaseolus vulgaris (fei-
joeiro), cujas folhas primarias exibem marcados movimentos
de “sono” (Figura 16.14 A).

O significado adaptativo dos movimentos nictindsticos
ndo é claro, mas pode estar relacionado com a minimizagao
da percep¢io de eventuais estimulos luminosos noturnos
(p. ex., a luz refletida pela lua cheia), os quais podem perturbar

A W

Epiderme
adaxial

Epiderme
abaxial

Células
puliformes

Tecido

vascular
C

Figura 16,13 Hidronastia em folha de graminea. 2 Pos-lcﬂosdgtt:lri?g:
(Elulas buliformes murchas). B. Posigao expandida (cemgstrando a
Mes tirgidas). C, Esquema de corte transversal d@ fomz n:me adaxial
POsicao das células buliformes com distribui¢a0 N2 epide

2longo do eixo central do 6rgao.
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a mensuragio foto

o : periddica do tempo necessario para florir.
atambém a suge!

e Sfﬁt_) dte que, enquanto a posi¢ao f'oliar.diu-r—
POsicdo a luz, a posi¢do noturna minimizaria
a perda de calor.

A observagio e o estudo dos movimentos nictinasticos sio
bas’ta‘nte antigos, tendo sido registrados por Plinio na antiga
Grécia, Lineu e Darwin. Em condices constantes de luz e
temperatura, movimentos nictinasticos forneceram as primei-
ras evidéncias da existéncia de um reldgio circadiano enddge-
N0 Nnos organismos, com os registros de De Mairan, Monceau
e Candolle nos seculos 17 e 18. Os trabalhos cldssicos de Biin-
ning nas décadas de 1920 e 1930 utilizaram movimentos nicti-
nasticos de feijoeiro para estudar o relégio circadiano (Figura
16.14 C). O mecanismo basico desses movimentos, no entan-
to, s foi esclarecido principalmente na década de 1980, tendo
sido reexaminado mais recentemente por diversos autores.

Todos os movimentos nictinsticos ocorrem em razio de
mudangas reversiveis de turgor nos pulvinos (Ishimaru et al.,
2012). Pulvinos sao bases espessadas das folhas, geralmente
cilindricos na forma, com superficies enrugadas e grande quan-
tidade de parénquima, que, por variagdes de turgor em células
de faces opostas (adaxial e abaxial), permitem o dobramento e
0 consequente movimento foliar (Figura 16.14 B). Em folhas
compostas de Leguminosae, além do pulvino principal na base
do peciolo, ha pulvinulos ou pulvinos secundérios na base dos
foliolos. Os pulvinos apresentam tecido vascular central, com
xilema e floema circundados por esclerénquima. O tecido vas-
cular no pulvino assume arranjo compacto e linear, possivel-
mente aumentando a flexibilidade da regido. Em volta do tecido
vascular central, estd o parénquima, cujas células mais externas
tém paredes elsticas finas, sendo capazes de sofrer grandes al-
teracdes quanto a forma e tamanho, possibilitando o movimen-
to foliar. Essas células sdo chamadas células motoras.

As células motoras dividem-se em flexoras e extensoras. As
células extensoras sio aquelas que ganham turgor durante a
abertura (posi¢ao diurna) e o perdem durante o fechamento
das folhas (posicao de “sono” ou noturna). J4 as células flexo-
ras perdem turgor durante a abertura e o ganham durante o
fechamento das folhas. A posi¢do adaxial ou abaxial de célu-
las flexoras e extensoras varia conforme as folhas; na posicao
noturna fechada (vertical), movem-se para cima (p. ex., pul-
vinos secundarios de Cassia) ou para baixo (p. ex., pulvinos
de feijoeiro). Neste ultimo caso (folhas fecham movendo:se
para baixo), as células flexoras sdo adaxiais (part.e superior
do pulvino), e as células extensoras, abaxiais (parte inferior do
pulvino). ;

O modelo do mecanismo de ganho e perda de dgua pe-
las células motoras é semelhante ao das células-guarda nos
estomatos. As células motoras aumenta’m de turgor quando
protons a0 bombeados para fora f:las células ’(apoplasto) por
proton-ATPases, criando um gradiente de protons e um <‘ies-
vio do potencial de membrana para valores mais negativos
(hiperpolarizagao). Isso faz com que s abrz}m canais de en-
trada de K, pelos quais esse ion entra nas celu}as. Inﬂu:xo de
Cl* para compensagao de carga também se d:a em razao flo
gradiente de concentragdo de H*. Co.m aredu¢do do potencial
hidrico das células motoras em fun¢ao do aumento de s?lutos
osmoticamente ativos dentro delas, ocorre entrada de dgua e
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Figura 16.14 Nictinastia em folhas primarias de feijoeiro. A. Posica
Os pulvinos s3o os érgaos responsaveis pelo movimento foliar. Cort
células motoras e do cilindro vascular. C. Cinégrafo: aparelho com tam

<

A

foliares sob controle do relégio circadiano em condigdes ambientais constantes (de curso livre,

Alemanha, nas décadas de 1920 e 1930.

as células motoras tornam-se turgidas. A perda de turgor pelas
células motoras resulta da liberagio para o apoplasto de K* e
Cl*, com simultinea captagio de H*. A abertura dos canais de
extrusdo de K* parece ser causada por captagio de Ca** e/ou
extrusdo de CI*, que promovem despolariza¢io da membrana,
bem como por agdo de algumas cinases.

Os movimentos nictinasticos ocorrem em resposta a varia-
¢oes de luz e por influéncia do relégio circadiano. Como se
dd o acoplamento desses estimulos ao movimento de ions e
a consequente mudanga de turgor nas células motoras? Estu-
dos com diferentes qualidades de luz indicam que os compri-
mentos de onda relevantes para 0 movimento nictinastico sio
aqueles na faixa do vermelho, vermelho-extremo e azul. Isso
sugere o envolvimento dos fotorreceptores fitocromo e/ou
criptocromo no processo. E importante notar que o efeito da
luz parece se diferenciar em células flexoras e extensoras; por
exemplo, a transi¢do luz-escuro ativa a bomba de prétons e
a consequente captagdo de potdssio em células flexoras (que
devem ficar tirgidas para fechamento foliar noturno), en-
quanto a mesma transicao inativa a bomba de prdtons em
células extensoras (que devem ficar flicidas para fechamento
foliar noturno). Por sua vez, em pulvinos inteiros de Samanea,
demonstrou-se que um breve pulso de luz branca causa um
aumento na concentracao de inositol fosfato, acompanhado
por um decréscimo em fosfatidil inositol. Esses dados, em
conjunto com outras observagdes sobre cascatas de sinaliza-
¢do e de investigacoes sobre mecanismo estomatico, levaram
a proposicao do modelo descrito a seguir e esquematizado na
Figura 16.15.

A luz seria percebida por fitocromo e criptocromo. A ab-
sor¢do de luz pelo croméforo causaria uma mudanga confor-
macional na apoproteina do fotorreceptor, a qual interagiria
possivelmente com proteinas G (proteinas ligadoras de GTP).
As proteinas G ativadas estimulariam a agdo de fosfolipase C,
enzima que degrada fosfatidil inositol bifosfato (PIP2), ge-
rando inositol trifosfato (IP3) e diacilglicerol (DAG). DAG
poderia aumentar a atividade de proteinas-cinases,, as quais,
por fosforilagao (que geralmente promove mudangas confor-
macionais), modulariam a atividade de canais iénicos ou da
proton-ATPase. IP3 poderia também atuar como agente mo-
dulador dos canais ionicos ou da bomba de prétons, promo-
vendo a liberagéo de célcio do vactiolo para o citosol. O efeito

Células
flexoras

Células
extensoras

Barra

iderme
£t registradora

Tecido

vascular Barbante fixo a nervura

central foliar e a
barra registradora

o foliar horizontal diurna e vertical noturna. BT Pulvinos na base dos PeCiolos
e transversal esquematico de um pulvino foliar mostrando a localizacag da§
bor rotatério acoplado a um relégio mecanico para registro de MOvimentgs

ver Capitulo 17). Foi usado por Erwin Biinning, n,

do relégio circadiano no movimento nictinastico da-se prova-
velmente como regulador da capacidade de percepcio da luz
pelos fotorreceptores, controlando quando é ou nao permi.
do perceber a luz com eficiéncia maxima (ver Capitulo 17).
Outra forma de controle do relégio circadiano no movimentg
nictindstico parece ser a expressao circadiana e regulada por
luz dos genes codificadores de canais de potdssio em células
dos pulvinos (Moshelion et al., 2002).
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Figura 16.15 Modelo do mecanismo de movimento nictindstico fo-
liar: ganho de dgua pelas células motoras dos pulvinos. Sinais U™
nosos seriam percebidos pelos sistemas de pigmentos fitocrom?
e/ou criptocromo. O relégio circadiano controlaria a eficiéncia maxim?
de percepcao de luz pelos sistemas fotorreceptores. Além disso, 42
relog_lo circadiano controlariam a expressao de genes codificadores 8¢
canais de potassio. Uma cascata de transdugao luminosa, envolvenqo
Proteinas G e metabolismo de fosfatidil inositol, resultaria em ativfiq?o
de proteinas-cinases, e aumento na concentragao citosélica de ¢4l
Esses dois fatores, por sua vez, modulariam a atividade de bombas €
canais ionicos, causando movimento de agua e alteragao de turgor

.

A anatomia de Pulvinos de nove espécies de leguminosas
de cerrado, as quais apresentam movimentos nasticos clas-
cificados como rdpidos ou lentos, foi examinada (Rodrigues
. Machado, 2007). A presenca de uma endoderme delimita-
da nessas estruturas ‘ap‘resentou diferentes Caracteristicas em

Jantas COIM €S5S dois tipos de respostas n4sticas, Embora em
1odas as espécies te_nham sido observados graos de amido nes-
sa regiao dos pulvinos, somente nas espécies de movimentos
Jentos 0S pulvinos apresentaram cristais de oxalato de calcio,

Tigmonastia

Trata-se de um movimento nastico em resposta a estimulos
mecanicos, também referido em alguns textos como sismo-
jastia. E bastante evidente em algumas espécies de Legumi-
nosae — Mimosoideae, muitas das quais também apresentam
pictinastia. O exemplo mais conhecido ¢ o da espécie tropical
Mimosa pudica, a planta sensitiva ou dormideira. Mediante
estimulo de toque, agitacao, estimulos elétricos ou extremos
de temperatura, folhas e foliolos rapidamente se fecham. Uma
peculiaridudg importante desse caso refere-se a rapidez de res-
posta e a capacidade de transmissdo do estimulo por meio da

planta. Mesmo qt 1ando apenas um foliolo é estimulado, ocorre
o fechamento de foliolos ndo estimulados diretamente. Qutra
peculiaridade intcressante € que o fechamento das folhas parece

ser uma resposta de “tudo ou nada’, ou seja, nao hd uma relagao
ébvia entre a intensidade do estimulo e a eficicia da resposta. O
significado adaptativo desse tipo de resposta nio é bem conhe-
cido, mas sugere-se que o movimento das folhas espante insetos
herbivoros. Outra proposicao é de que o fechamento das folhas,
em resposta a ventos de regioes aridas onde muitas dessas plan-
tas habitam, evite perda excessiva de dgua.

O mecanismo de dobramento das folhas envolve perda de
dgua de células motoras nos pulvinos em decorréncia da saida
de potassio, a semelhanga do que foi descrito paraa nictinas-
tia. A capacidade de transmissdo do estimulo tigmonésti‘co
em M. pudica tem sido bastante investigada. Dois mecanis-
mos complementares tém sido propostos para explicarlo fe-
ndémeno: um elétrico e outro quimico. Nesse caso, as células
extensoras sio as efetoras primarias do dobramento-dos pul-
vinos. Nessas células, quando as folhas sao nlecan}can}ente
estimuladas, bombas de protons permitem répida ativagao de
canais de efluxo de K* e Cl-, os quais, por sua Vez, causam mo-
vimento osmético de dgua para fora da célula, de modo que
hd perda de turgor. Vactiolos ricos em taninos presentes naf
células extensoras armazenam Ca** para regular o fluxo de K
(Guo et al., 2015). FhAL

0 meca,nismo) elétrico evoca a constatagdo dafexisehcl
de um potencial de agao (i. ., uma modiﬁca_GaO na V°1t;§e$
ou diferenca de potencial elétrico em funGaO, do temp T
Planta de M. pudica estimulada. De fato, estd bem eSt:estﬁo
Cido que praticamente qualquer parte da planta en(li q o
Pode perceber estimulos e transmiti-los na forma f; ilZa =
elétricos aos pulvinos. Os potenciais de agdo de M‘dpu nimais,
semelhantes aos encontrados em células nervosas ezacm por
POrém muito mais lentos (velocidades de ce'rc‘a de s
S enquanto, em células nervosas, 0s pOtencias de T; R
Pagam-se a dezenas de metros por segundo)- Em plafies
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tub?s dc. elemento crivado e parénquima vascular (células de
Par€nquima conectadas por plasmodesmas) parecem funcio-
flar como condutos de transmissio do sinal. O aparecimento
do Pofencial de ag@o estd correlacionado com répida captacdo
de prétons pelas células, sugerindo sua responsabilidade pela
despolarizagio das membranas. Acredita-se que, quando o
potcfncial de acdo atinge os pulvinos, ha répida liberacao de
Potassio e agiicares no apoplasto, causando perda de 4gua pe-
las células motoras e o consequente encurvamento das folhas.
Hd também fragmentagio de filamentos de actina além das
mudangas hidroeldsticas nos pulvinos durante o dobramento
do peciolo (Volkov et al., 2010).

O mecanismo quimico da resposta tigmondstica de Mimosa
pudica e de outras poucas espécies desse género é importante
para a transmissdo do potencial de agdo de um foliolo a outro.
As primeiras evidéncias para a existéncia de um componente
quimico na resposta tigmondstica foram obtidas por Ubaldo
Ricca, no inicio do século 20. Ricca demonstrou que um caule
cortado e reconectado por um tubo fino de vidro com dgua
permitia a transmissdo da resposta tigmondstica a foliolos lo-
calizados no lado oposto do tubo. As substincias responsaveis
pela transmissdo sio hoje conhecidas como turgorinas e po-
dem causar respostas elétricas que viajam na sua frente, de um
foliolo a outro, em células de parénquima. Turgorinas foram
isoladas de diversas plantas que exibem movimentos nictinds-
ticos e tigmondsticos, e sua atividade é testada em bioensaios
com folhas de M. pudica mantidas em solugao. As turgorinas
extraidas de diversas plantas e purificadas revelaram ser glico-
sidios de compostos fendlicos, principalmente de dcido gilico.
As turgorinas mais ativas sdo o beta-D-glicosidio-6-sulfato
de 4cido gélico e o beta-D-glicosidio-3,6-dissulfato de dcido
galico. Sugeriu-se que as turgorinas apresentam algumas ca-
racteristicas de fitorménios que atuariam como controlado-
res do turgor de células motoras dos pulvinos. As turgorinas
sdo ativas em concentracdes bastante baixas (10 a 107 M),
podem ser translocadas (pelo menos em alguns casos) e exis-
tem possiveis proteinas receptoras desses compostos (p. ex.,
na face externa da plasmalema de M. pudica). Alguns autores
sugerem uma analogia das turgorinas com 0 neurotransmis-
sor acetilcolina, pois ambos geram potenciais de agdo. A ati-
vidade de turgorinas poderia ser controlada por hidrfilise.: da

metade glicosidica, pois 0s produtos resultantes sio inativos
no bioteste. i

As plantas carnivoras dos géneros Drosera e D.nonaea (fa-
milia Droseraceae) representam exemplos de mowme:ntos em
resposta a estimulos mecanicos usados na captu_ra de mse{os e
outros pequenos artropodes para suplementagao de nutrien-
tes como nitrogénio e fosforo. No Gaso de Drosera, as folhzfs
tém numerosos pelos glandulares'lelltlcel‘ulares, nas extrf:mx-
dades dos quais € secretado um hqu_ldo \nscos'o com enzimas
digestivas. O toque €a movimentagio de um m:e.todna extre-
midade dos pelos, por exemplo, causam uma serie et p(ften-
ciais de agdo que se propagam ao longo destes e, a0 atingirem
as células da base, causam 0 dobramento dos pelos. Os pelos
da parte periférica da folha tendem. a do?r]?:-sij para o centro
desta, carreando o inseto parao meio da folha. Uma vez preso,

oinseto é digerido & absorvido ao longo de virios dias.
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Em Dionaea, a folha é modificada em uma estrutura bilo-
bada, com lobos unidos pela veia central e munida de excres-
céncias semelhantes a espinhos ao longo das bordas. Quando
pelos epidérmicos sensoriais sio estimulados, os lobos foliares
se fecham rapidamente (em cerca de meio segundo), prenden-
do o inseto. Se h& movimento adicional, os lobos foliares se
aproximam ainda mais, e o inseto passa a ser digerido por en-
zimas secretadas pela folha. Nesse processo de percepgao de
estimulos subsequentes, fatores quimicos chamados de TCF
(trap-closing factors, fatores de fechamento de armadilha) se-
riam importantes, os quais parecem incluir jasmonatos e po-
lissacaridios bioativos (Ueda et al., 2010). Jasmonatos também
tém papel na secrecio de enzimas digestivas, conseguindo
produzir esse efeito mesmo na auséncia de estimulo mecani-
co. ABA e déficit hidrico, por sua vez, diminuem a sensibili-
dade da armadilha foliar a estimulos mecénicos (Guo et al.,
2015). Completada a digestdo da presa, a folha reabre (geral-
mente apds vérios dias). A estimulagdo mecénica dos pelos
sensoriais é seguida pelo aparecimento de potenciais de agao
que se propagam entre as células dos lobos foliares.

Essa tigmonastia pode ser interpretada e descrita por um
modelo de curvatura hidroeldstica. O modelo pressupde que
as armadilhas de Dionaea apresentam elasticidade de curvatu-
ra, consistindo de camadas hidraulicas (conjuntos de células)
internas e externas nas quais diferentes pressoes hidrostaticas
podem se desenvolver. As curvaturas principais naturais se-
riam determinadas pelo estado hidraulico de duas camadas
da planta, que, por sua vez, sio definidas por suas diferentes
pressoes hidrostaticas. Essas duas camadas hidraulicas (inter-
na e externa) podem mudar rapidamente em resposta a es-
timulagdo dos pelos sensoriais. O estimulo mecénico aciona
certos canais i0nicos, gerando potenciais de recep¢io e agio,
promovendo o fluxo de dgua entre as camadas hidrdulicas.
Essa mudanga rpida associada ao transporte de dgua entre as
camadas parece também ser mediada por aquaporinas (canais
de dgua nas membranas) (Guo et al., 2015). Outra hipétese,
um pouco mais antiga, mas nao descartada, sugere que 0s po-
tenciais de acdo gerados pelo estimulo mecénico levariam a
extrusao de prétons e a acidificagdo das paredes das células
do lado externo (inferior) das folhas, causando sua flacidez,
captacdo de dgua apoplastica, expansio do lado externo e, por
conseguinte, fechamento da armadilha.
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