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Prefácio da Segunda Edição 

Seria para nós falsa modéstia se negássemos o sentimento 
misto de surpresa e sat isfação com que recebemos a notícia do 
esgotamento da primeira edição deste livro; na verdade, bem 
antes do que imaginávamos, tendo em vista o competitivo 
mercado editorial nessa área particular da ciência das plantas. 

Sob um olhar retrospectivo, é perceptível para nós, autores 
e coordenador, que um bocado de experiências foi acumulado 
durante esse período, principalmente se levado em conta que, 
cerca apenas de quatro anos atrás, poderíamos ser considerados, 
respeitosa e humildemente, autores plenos de boas intenções, 
porém ainda algo neófitos nesse tipo especial de publicação. 
Foi com base justamente nessas experiências que passamos a 
envidar os esforços necessários à inclusão dos novos conhe
cimentos oriundos das pesquisas em Fisiologia Vegetal nesse 
breve interregno. Esses, sem dúvidas, foram muitos e relevantes. 
Conforme já ocorrido na edição anterior, utilizando-se mais uma 
vez das vivências didáticas rotineiras, os autores esforçaram-se 
em disponibilizar o crescente grau de complexidade adquirido 
numa linguagem compreensível aos olhos dos leitores em geral. 
Espero que tenhamos tido sucesso nessa empreitada "descom
plicadora". 

Quinze capítulos fora1n atualizados e/ou modificados por 
inteiro, e dois novos capítulos foram agora incluídos: Parede 
Celular e Frutificação e Atnadurecimento. As paredes celulares, 
juntamente com os cloroplastos, representam os constituintes 
mais característicos e proeminentes da célula vegetal. A despeito 
de sua natureza aparentemente inerte, reconhece-se atualmente 
que essas estruturas envoltórias das células participam de funções 
variadas, todas de extrema importância para as plantas, como 
é o caso, por exemplo, da sustentação, da regulação do balanço 
h ídrico, do crescimento celular, da proteção, do amadureci
mento de frutos carnosos, da abscisão de órgãos etc. Não tivesse 
a seleção natural atuado sobre as mesmas durante o processo 
evolutivo, modificando-as, não teriam as plantas conquistado o 
ambiente terrestre, como nem nós seres humanos existiríamos 
para falar a respeito delas. 

O capítulo Frutificação e Amadurecimento fez-se necessário 
diante de uma antiga carência de textos que contemplassem 
ambos os eventos de forma sistematizada, especialmente o 

primeiro. Para tanto, esse foi abordado sob diferentes níveis de 
conhecimento, iniciando-se pela origem evolutiva dos frutos 
como folhas primitivas modificadas, seguida pelo papel da polini
zação como fator desencadeador da frutificação e sua subseqüente 
progressão, final izando então com a maturação. No contexto 
desta nova edição, o estudo dos frutos como órgãos de ar1nazena
mento de importância insofismável ao Homem veio se somar aos 
capítulos de tuberização e germinação de sementes, cobrindo-se 
assim os estudos das três principais estruturas acumuladoras de 
reservas das plantas. 

Finalizada esta nova edição, foi para nós inevitável comparar 
o estado da arte da Fisiologia Vegetal nos dias presentes com seu 
equivalente de cerca de três décadas passadas. Por essa perspec
tiva histórica, constata-se, litnpidamente, o imenso incremento 
de conhecimentos verificado nesse período. Para tanto, a Física e 
a Bioquímica, num primeiro momento, e a Biologia Molecular, 
mais recentemente, tiveram papel capital nessa alavan cagem 
sensacional. Para melhor aquilatar esse progresso, seria conve
niente le1nbrar que, antes do emprego rotineiro das mesmas, 
e durante um bom tempo, os escudos da Fisiologia Vegetal 
concentraram-se, em regra, no papel dos futores ambientais 
sobre processos v itais das plantas como um todo. Essas ferra-
1nentas vieram possibi litar que se adentrasse, num primeiro 
movimento, o citoplasma e, num segundo passo, o interior do 
núcleo da célula e seus genes, perpassando nessa jornada suas 
complexas membranas envoltórias. De forma simplificada, poder
se-ia mesmo dizer que a Fisiologia Vegetal hodierna encontra-se 
voltada em desvendar a intricada rede de mecanismos que inte· 
gram entre si os distintos compartimentos celulares, sem perder 
de vista suas relações com os sinais ambientais, esses, a um só 
tempo, determinantes e modulatórios de todo o funcionamento 
das plantas como organismos sésseis que são. 

Dessas pálidas considerações, decorre a ratificação de nossas 
convicções sobre a importância da Fisiologia Vegetal como 
ciência integradora, trazendo como reflexo imediato e inevi· 
tável o papel que os fisiologistas de plancas passaram a desempe· 
nhar com maior intensidade nos dias presentes, ancorados numa 
visão privilegiada do funcionamento integrado e harmônico das 
diferentes partes das plantas. 
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Prefácio da Primeira Edição 

No presente ano, completa um quarto de século do lança
mento da última obra de Fisiologia Vegetal escrita por autores 
brasileiros. Pena que não tenha sido atualizada. Todos saímos 
perdendo. 

Ao longo desse prolongado interregno, a Fisiologia Vegetal 
experimentou um impulso inédito de mudanças extraordinárias, 
que acabaram desaguando em reposicionamentos nada despre
zíveis de conceitos e paradigmas, alguns deles permeando o 
público em geral. Nesse contexto, estão aí, a título de exemplo, 
as extensas áreas de plantações clonadas in vitro, ou as ainda 
polêmicas plantas transgênicas, cujas obtenções dependem, ines
capavelmente, de conhecimentos e práticas próprias da fisio
logia organogenética, hormonal, nutricional, dentre outras de 
suas subáreas. Ocioso, talvez, fosse lembrar que esses avanços 
espetaculares não teriam sido verificados sem a participação de 
profissionais bem preparados, aptos a dar continuidade e profun
didade às pesquisas sobre Fisiologia Vegetal, básica e aplicada. 
Felizmente, nosso país já possui um bom número deles. Se o Brasil 
desponta hoje no cenário internacional como um dos 1naiores e 
mais eficientes produtores agrícolas do mundo, isso se deve, em 
boa parte, ao conhecimento e à experiência posta em prática 
desses pesquisadores. 

O presente livro insere-se na preocupação, já algo antiga, 
de disponibilizar, principalmente a estudantes de Agronomia, 
Biologia, Biologia Molecular, Bioquímica e Engenharia Florestal, 
bem como também a profissionais das áreas de pesquisa, ensino e 
produção agrícola, o atual estado da arte da Fisiologia Vegetal e 
suas perspectivas para um futuro próximo. Para tanto, buscaram
se, na experiência vivenciada por estudiosos de várias especiali
dades e de diferentes instituições científicas públicas brasileiras, 
os alicerces científicos e pedagógicos indispensáveis para atingir 
tais objetivos. Não fosse a experiência dessas instituições e o 
entusiasmo contagiante desses colegas, 1nuito dificilmente tería
mos como 1naterializar, em bom nível, a presente obra. 

Em qualquer dos capítulos, sem muito esforço, pode-se 
também aquilatar o quanto áreas como a Bioquímica, Biologia 
Molecular e Física vêm contribuindo para a expansão do conhe
cimento da Fisiologia Vegetal, num processo de interação sinér-

gica e recorrente. Em larga extensão, as interfaces dessas áreas 
apresent.am-se, nos dias atuais, tão íntimas que chegam a embaçar 
os limites identificatórios de cada uma delas. Certamente, as 
células vegetais os desconhecem in totum desde os primórdios da 
evolução. Isso explica també1n por que está-se tomando cada vez 
mais raro encontrar trabalhos de pesquisa e livros de Fisiologia 
Vegetal ou de outras áreas assinados por um único autor. Como 
ciência experimental que é, a Fisiologia Vegetal é uma atividade 
inacabada, apenas com começo e meio. A cada nova descoberta, 
seguem-se várias novas e boas perguntas, numa dinâmica sem 
fim, claramente identificável em cada capítulo. 

No que diz respeito à parte didática embutida nos capítulos, 
foi também alvissare ira a percepção de que começa a se deli
near no horizonte um ensino de fisiologia com características 
próprias, voltado às demandas do alunato brasileiro. Nesse 
sentido, explica-se por que, embora tenha-se procurado neste 
livro uma certa uniformização de conceitos e terminologia,* 
manteve-se, por outro lado, quase intocado o estilo de linguagem 
próprio de cada autor. 

Antes de encerrar, gostaria de consignar neste espaço meus 
sinceros agradecimentos a todos os autores deste livro, meus 
colegas de profissão. Não poderia também deixar de mencionar os 
nomes das Oras. Elenice M. Varanda e Maria Helena de Oliveira 
e Souza, que, em boa hora, lançaram a idéia da publicação de 
textos especializados de Botânica em língua portuguesa. Ao meu 
xará e amigo Gilberto Muylaert Tinoco, um amante das epffitas 
brasileiras, meus agradecimentos pela maravilhosa aquarela da 
capa, para a qual conseguiu transferir, com a percepção pecu
liar dos grandes mestres, este cenário luxuriante da nossa Mata 
Atlântica. 

São Paulo, 30 de maio de 2004 

Gilberto Barbante Kerbauy 

*N .A.: Devido à falta, ainda, de uma norma gemi sobre a nomenclatura gênica, 
seu uso foi apenas minimamente uniformizado. 
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CAP ÍTUL O 1 

José Antonio Pimenta 

INTRODUÇÃO 

A água é uma das mais importantes subst:ãncias do planeta e o 
solvente ideal para a ocorrência dos processos bioqu(micos, e foi 
num sistema aquoso que ocorreu a evolução da vida. 

Entre os primeiros organismos de que se tem registro fóssil, 
estão as plantas vasculares, aproximadamente 450 milhões de 
anos atrás, o que corresponde a apenas 10% da idade da Terra. 

Provavelmente, essa demora na conquista do ambiente terrestre 
tenha sido causada pela dificuldade na obtenção de água em um 
ambiente inerentemente seco. O desenvolvin1ento de raízes e 
um sistema vascular avançado foram necessários para absorver 
e transportar água, enquanto epiderme e estômatos foram neces
sários para conservá-la. 

Em tecidos metabolicam.ente ativos de plantas em cresci

mento, a água constitui 80 a 95% da massa, enquanto, em tecidos 
lenhosos, alcança de 35 a 75%. Embora certas plantas tolerantes 
à dessecação possam experimentar conteúdo de água de somente 
20%, e sementes secas possam conter 5 a 15%, ambas, nessas 

condições, estão metabolicamente inativas e reassumem ativi
dade metabólica apenas após a absorção de uma considerável 
quantidade de água. 

A água é absorvida do solo, movimenta-se através da planta e 
boa parte é perdida para a aonosfera na forma de vapor, processo 
esse conhecido como transpiração. Sob o calor de um dia enso
larado, a folha pode trocar 100% de seu conteúdo de água em 
apenas uma hora. Para cada 2 g de matéria orgânica produzida 
pela planta, aproximadamente 1 litro de água é absorvido pelas 
raízes, transportado através do corpo da planta e perdido para a 
atmosfera. Em plantas mesófilas (plantas adaptadas a ambientes 
com relativa disponibilidade de água, no solo e na atmosfera) num 
solo úmido e atn1osfera com baixa umidade relativa (UR), cerca 
de 82% da água absorvida é transpirada e 18% é armazenada. Já 

em plantas xerófilas (plantas adaptadas a ambientes secos) sucu
lentas, apenas 50% da água absorvida é transpirada. A água nas 
células é armazenada nos vacúolos e protoplasma (90 a 95%) e 
paredes (5 a 10%). 

A impordincia de se escudarem as relações hídricas em plantas 
se deve à diversidade de funções fisiológicas e ecológicas que a 
água exerce. Entre os recursos de que a planta necessita para 
crescer e funcionar, a água é o mais abundante e, também, o 
mais limitante. Logo, tanto a distribuição da vegetação sobre a 
superfície terrestre quanto a produtividade agrícola são contro
ladas principalinente pela disponibilidade de água. 

A absorção de água pelas células gera, no interior destas, uma 
força conhecida como rurgor. Na ausência de qualquer tecido 
de sustentação, as plantas, para se manterem eretas, necessitam 
manter a turgidez. A pressão de rurgor é essencial também para 
muitos processos fisiológicos, como o alongamento celular, as 
trocas gasosas nas folhas e o transporte no floema. A perda do 
rurgor devido ao estresse hídrico provoca o fechamento estorná· 
tico, a redução da fotossíntese e da respiração e a interferência em 
muitos processos metabólicos básicos. Sob desidratação intensa, 
ocorre desorganização do protoplasma e a morte da maioria dos 
organismos. 

A água é imprescindível como reagente ou substrato de impor

tantes processos como a fotossíntese (ver Cap. 5, Fotossíntese) e a 
hidrólise do amido em açúcar (ver Cap. 7, Respiração) em sementes 
germinando. Historicamente, a água foi essencial para o surgimento 

e a evolução dos organismos aeróbios, que são os nl3is evoluídos 
sobre a Terra. A partir da evolução da fot~íntese oxigênica, onde 
se dá a quebra da molécula de água (doadora de elétrons) em H •e 
0 2, ocorrida há aproximadamente 2 bilhões e 500 milhões de anos, 
foí possível aumentar a concentração de oxigênio na atmosfera, de 
traços para os 21 % com que conviven1os hoje. O que possibilitou 
grande diversificação de formas de vida no planeta. 
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2 Relações H ú:lricas 

Além da essencialidade da água como doadora de elétrons 
para o fluxo acíclico na fotossíntese, sabe-se, hoje, que ela é 
importante também na eliminação ou desintoxicação de formas 
de oxigênio reativo, con10 0 2- e H20 2, que podem acumular-se 
em resposta ao excesso de fótons, ou seja, a água pode dificultar 
a fotoinibição. Outras importantes funções da água estão relacio
nadas ao movimento de nutrientes minerais tanto no solo quanto 
nas plantas, ao movimento de produtos orgânicos da fotossíntese, 
à locomoção de gametas no tubo polínico para a fecundação e 
como meio de transporte na disseminação de esporos, frutos e 
se1nentes para muitas espécies. 

Nas últimas décadas, os estudos de relações hídricas têm 
progredido rapidamente devido à utilização dos conceitos da 
termodinâmica, que permitiram um melhor entendimento do 
movimento de água nas plantas e em outros sistemas biológicos. 
Como conseqüência, esses estudos geraram conceitos e análises 
na relação água- planta que estão intimamente relacionados com 
as leis da termodinâmica, sendo necessário alguns conhecimentos 
básicos dessa matéria para entender os princípios do movin1ento 
da água. 

Toda a importância da água no sistema solo-planta-atmosfera 
está diretamente relacionada às características químicas da molé
cula, que lhe conferen1 propriedades físico-quínucas singulares. 
Neste capítulo serão abordados: estrutura química e propriedades 
físico-químicas da água, princípios do seu movimento, poten
cial químico e conceito de potencial de água. Esses conheci
mentos são básicos para o entendimento da abordagem seguinte 
sobre o movimento da água nas plantas e entre as plantas e o 
ambiente. 

ESTRUTURA E PROPRIEDADES 
FÍSICO~QUÍMICAS DA ÁGUA 

A água apresenta várias propriedades físicas e químicas espe
ciais quando comparada com outras moléculas de tamanhoo simi
lares. Essas propriedades capacitam a água a agir como "solvente 
universal" e ser prontamente transportada através da planta. 
Nenhuma outra substância conhecida tem mais propriedades 
incon1uns do que a água. 

Estrutura da molécula de água 
As propriedades físico-químicas da água estão intimamente 
relacionadas à sua estrutura eletrônica, ou seja, derivam prima
riamente da estrutura polar da molécula de água. Para ilustrar, 
na Tabela 1.1 são apresentados os elevados pontos de fusão e 
ebulição da água quando comparada com substâncias de estru
ruras similares, o que indica a sua alta força intermolecular. Em 
outras palavras, o aumento da temperatura não rompe facilmente 
as ligações água-água. 

As fortes ligações entre as moléculas de água são devidas às 
formações de pontes de hidrogênio como conseqüência da estru
tura da molécula (Fig. LIA). Na água, o oxigênio se une cova
lentemente a dois átomos de hidrogênio com distâncias de 0,099 
nm e um ângulo de 105°. O átomo de oxigênio é mais eletro
negativo que o hidrogênio e tende a atrair os elétrons, ficando 
estes mais afastados dos átomos de hidrogênio. Como resultado, 
o átomo de oxigênio na molécula de água apresenta carga parcial 
negativa (B-), enquanto cada hidrogênio apresenta carga parcial 
positiva (B+). As cargas parciais são correspondentes, de modo 
que a molécula de água não apresenta nenhuma carga líquida 
(eletricamente neutra). Entretanto, essa distribuição assimétrica 
de elétrons faz. da água uma molécula polar, um dipolo. A sepa
ração de cargas positivas e negativas gera uma atração elétrica 
mútua entre moléculas polares, que possibilita a formação das 
chamadas pontes de hidrogênio (Fig. l. l B). 

Os hidrogênios positivamente carregados da molécula de 
água são eletrostaticamente atraídos pelo oxigênio negativa
mente carregado de duas outras moléculas vizinhas. Isso leva à 
formação de pontes de hidrogênio entre as moléculas, com uma 
energia de cerca de 20 kJ mol- 1

• Cada molécula de água pode 
estabelecer pontes de hidrogênio com outras quatro. As pontes 
de hidrogênio são bem mais fracas que as ligações covalentes ou 
iônicas, que normalmente têm uma energia de 400 kJ mol- 1

, mas 
são mais fortes que as atrações momentâneas conhecidas como 
força de van der Waals, que apresentam cerca de 4 kJ mol-1• 

As ligações covalentes são fortes, mas podem ser rompidas 
durante as reações químicas. Se as ligações covalentes fossem o 
único tipo existente, não existiriam sólidos e líquidos, porque elas 
não possibilitam que moléculas interajam umas com as outras. No 
entanto, existem tambén1 as forças intermoleculares de van der 

Quantidade Ponto de Calor de Ponto de Calor de vaporização 
Substância Fórmula química deH fusão (ºC) fusão a g- 1) ebulição (ºC) a g- •) 

Metano CHi 4 - 184 58 - 161 556 
Amônia NH3 3 - 78 452 - 33 l.234 , 
Agua HiO 2 o 335 100 2.452 
Fluoreto de H HF 1 -92 19 
Neônio Ne o -249 -246 

APOSTILASMEDICINA@HOTMAIL.COM 
PRODUTOS: http://lista.mercadolivre.com.br/_CustId_161477952



A 

Carga líquida negativa 

'y;. 
o 

• • • • 

B 

• • • • '. . 
• • ' . ...... ô- ,• 

' 
o 

• • • 
' ' 

H 

o ) ---·· 

Relações Hídricas 3 

l--0,099nm~l---'O.177 nm---i H 
Carga líquida positiva 

!FIGURA 1.1 

H 
• •õ+ • • • 

• •• 

A. Representação esquemática da molécula de água. As duas ligações intramoleculares dos hidrogênios com o oxigênio formam um ãngulo 
de 105º. As cargas parciais opostas (8- e 8+) resultam na formação de pontes de hidrogênio intermoleculares com outras moléculas de 
água; as setas indicam a posição dessas pontes. B. Esquema mostrando as distâncias das ligações de átomos de hidrogênio e oxigênio intra· 
e intermoleculares. As ligações covalentes (intramoleculares) são representadas em arul e as pontes de hidrogênio (intermoleculares), por 
linhas pontilhadas. 

Waals ou de London e as pontes de hidrogênio, que possibilitam 
interação entre moléculas adjacentes e afetam o comportamento 
de gases e Líquidos. Por exemplo, o que caracteriza a grande dife
rença nas propriedades físicas entre o metano e a água (Tabela 
1.1) é que o primeiro não apresenta efeito de dipolo permanente, 
porque suas moléculas não possuem distribuição assimétrica de 
elétrons, e, conseqüentemente, nenhuma carga parcial que possi
bilite a formação de pontes de hidrogênio. No entanto, 1nesmo as 
moléculas neutras podem apresentar, momentaneamente, carac
censticas dipolares, causando as interações chamadas força de 
van der Waals. 
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As forças produzidas pela distribuição assimétrica de cargas da 
molécula de água são responsáveis pela estrutura simétrica crista· 
Lina do gelo. Quando a água no estado sólido derrete a O"C, com a 
absorção de energia na faixa 6 kJ mot- 1, aproximadamente 15% das 
pontes de hidrogênio são quebradas. No estado líquido a 25ºC, apro
ximadamente 80% das pontes de hidrogênio são mantidas intactas 
(estrutura semicristalina). Uma considerável quantidade de energia, 
cerca de 32 kJ mo1- 1 (igual a 73% do calor latente de vaporização), 
é requerida para romper essas pontes durante a evaporação (Fig. 
1.2). Assim, a fórmula química da água deveria ser expressa como 
(H20)., onde n diminui com o aumento da temperatura. 
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A. Diagrama esquemático da agregação das moléculas numa forma semicristalina. B. Desagregação das moléculas de água devido à contínua 
agitação térmica, mostrando uma configuração ao acaso (fase gasosa). 

APOSTILASMEDICINA@HOTMAIL.COM 
PRODUTOS: http://lista.mercadolivre.com.br/_CustId_161477952



4 Relações H ú:lricas 

Além das interações entre as moléculas de água, as liga· 
ções de hidrogênio também são importantes para atrações entre 
a água e outras moléculas ou superfícies que tenham átomos 
eletronegativos (0 ou N). Por exemplo, as ligações de hidro
gênio são a base das capas de hidratação que se formam na 
superfície de moléculas biologicamente importantes como proteí
nas, ácidos nucleicos e carboidratos. Tem sido estimado que a 
capa de hidratação pode corresponder a 30% da massa hidra
tada de uma proteína, sendo muito importante para a estabi· 
!idade da molécula. 

Propriedades físicas e químicas da água 
A polaridade da molécula de água e a extensiva quantidade de 
pontes de hidrogênio intermoleculares apresentada no estado 
líquido contribuem para as propriedades raras ou singulares e 
biologicamente importantes que a água apresenta. 

PROPRIEDADE DE SOLVENTE 

Por ser um solvente de largo espectro ("solvente universal"), 
a água dissolve a n1aior quantidade e variedade de substân· 
cias do que qualquer outro solvente conhecido. Essa excelente 
propriedade de solvente da água se deve à sua natureza polar e 
ao seu pequeno ramanho, possibilitando que ela seja um bom 
solvente para substâncias iônicas e para moléculas que contêm 
resíduos polares como - OH ou -NH2 comumente encontradas 
em açúcares e proteínas. Como solvente, a água é quimicamente 
bastante inerte, atuando como um meio ideal para a difusão e as 
interações químicas de outras substâncias. 

A água tem a capacidade de neutralizar cargas de fons ou 
macromoléculas, circundando-as de forma orientada com uma 
ou mais camadas, formando a chamada capa de moléculas de água 
ou camada de solvaração. Essa capa de hidratação reduz as proba
bilidades de recombinações entre os íons e as interações entre 
as macromoléculas, funcionando con10 um isolante elétrico (Fig. 
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IGURA 1.3 

1.3). A efetividade da água como isolante elétrico diminui com 
a concentração do soluto. 

A água tem a tendência também de se ligar fortemente à 
superfície de colóides do solo, co1no argila, silte e areia, bem con10 
à celulose e a 1nuitas outras substâncias. Essa característica de 
adsorç.ão é de grande importância na relação solo-planta. 

A polaridade da molécula de água pode ser medida por uma 
grandeza conhecida como constante dielétrica. A água apresenta 
uma das maiores constantes dielétricas que se tem conhecimento 
entre os solventes (Tabela 1.2). Desse modo, a água se apresenta 
como um excelente solvente para íons e moléculas carregadas, 
diferentemente do benzeno e do hexano. 

PROPRIEDADES TÉRMICAS 

Em função da considerável quantidade de energia requerida para 
romper a forte atração intermolecular causada pelas pontes de 
hidrogênio, a água apresenta propriedades térmicas atípicas e 
biologicamente muito importantes, tais como elevados valores 
de pomo de fusão e de ebulição, de calor latente de fusao e de vapo
riiação e de calor específico. Essas propriedades são extremamente 
importantes, possibilitando que a água mantenha-se no estado 
líquido a temperaturas compaáveis com a vida. 

De modo geral, quanto menor uma molécula, menores serão 
seus pontos de fusão e ebulição. Desse ponto de vista, em tempera
turas terrestres, a água estaria na forma de vapor. Entretanto, isso 
não ocorre devido à sua grande capacidade de formar pontes de 
hidrogênio por ser dipolar, apresentando pontos de fusão e ebulição 
bem superiores aos de outras moléculas sinlllares (Tabela 1.1). 

A energia requerida para separar moléculas de um líquido 
e nlover para uma fase de vapor adjacente, sem uma mudança 
de ten1peratura, é chamada de calor latente de vaporização. Já 
a energia requerida para converter uma substância do estado 
sólido para o líquido é conhecida como calor latente de fusão. As 

pontes de hidrogênio au1nentam a quantidade de energia neces
sária para a água evaporar, necessitando de 2.452 J de energia 

H H H o - o o + H H H 
H H + o o 
H H 

H H H 
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H H 
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A. Orientação das n1oléculas de água na superffcie de um íon. B. Orientação das moléculas de água em superfícies de macromoléculas 
carregadas. 
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Substância Constante dielétrica 

' Agua 78,4 
Metanol 33,6 
Etanol 24,3 

Benzeno 2,3 

Hexano 1,9 

-para convener l g de água líquida em vapor (44 kJ mol- 1). E o 
maior valor de calor latente de vaporização que se conhece entre 
os líquidos (Tabela l. l). Assim como as pontes de hidrogênio 
aumentam a energia requerida para a evaporação, elas também 
aumentam a energia necessária para o gelo derreter, fazendo com 
que a água tenha um calor latente de fusão menor somente que 
o da amônia (Tabela 1.1). A água necessita de 335 J de energia 
para converter 1 g de gelo a 1 g de líquido a OºC (6 kJ mot-1). 

A importância dessas propriedades para a vida das plantas é 

que, uma vez bem hidratadas, as plantas, para sofrerem com a 
queda da temperatura, precisam perder grande quantidade de 
calor. E, ao contrário, em função da necessidade de absorver 
grande quantidade de energia calórica de regiões vizinhas, o alto 
calor de vaporização da água leva a um resfriamento associado 
com a evaporação. 

O calor específico refere-se à quantidade de energia calórica 
requerida por uma substância para que ocorra um dado aumento 
de temperatura. O calor específico da água é de 1 caloria por 
grama por grau cenógrado correspondendo a 4, 184 J g 1 0c-1, 

maior do que qualquer outra substância com exceção da amônia 
lfquida, que é cerca de 13% maior. Uma caloria é definida pela 
quantidade de calor necessária para aquecer em 1 ºC l mi de 
água, nas condições normais de cemperarura e pressão. Quando 
a temperatura da água é aumentada, as moléculas vibram rapida
mente, e grande quantidade de energia é requerida pelo sistema 
para quebrar as pontes de hidrogênio. Esse alto calor especí
fico possibilita que a água funcione como um tampão de tempe
ratura para os organismos. Sendo assim, as células das plantas 
podem trocar grande quantidade de calor coin o ainbiente sem 
que ocorram variações consideráveis na temperatura interna da 
célula. 

O alto calor específico da água tende a estabilizar a tempera
tura e é refletido, sob condições natura.is, na temperatura rela
ávamente uniforme encontrada em ilhas de cerras próximas a 
grandes corpos de água. Isso é importante tanto para a agricultura 
quanto para a vegetação natural. A água é também extrema
mente boa condutora de calor, comparada com outros lfquidos 
e sólidos não metálicos, embora seja pobre comparada com os 
metais. Essa alta condutividade térmica da água lfquida também 
se deve a sua estrutura altamente ordenada. A combinação do 
alto calor específico com a alta condutividade ténnica capacita 
a água a absorver e redistribuir muita energia calórica sem haver 
um correspondente aumento da temperatura. 

Relaç&s Hídricas 5 

Uma outra propriedade importante para as plantas é o fato de 
a água líquida ser quase inc.olor. A boa transn1issão de luz visível 
coma possível às plantas aquáticas fotossinteázarem a profundi
dades consideráveis. 

PROPRIEDADES DE COESÃO E ADESÃO 

As propriedades de coesão e adesão da água estão tan1bém rela
cionadas à forte atração entre suas moléculas e entre estas e 
superfícies carregadas, respectivamente. 

A atração intermolecular que ocorre com as moléculas de água 
resultando na formação das ponres de hidrogênio é conhecida como 

coesão. Como conseqüência dessa alta força coesiva interna entre as 
moléculas, a água apresenta também considerável tensão superficial. 
Isso fica evidente na comparação entre a água e o ar, porque as molé
culas de água são mais fortemente atraídas pelas moléculas vizinhas 
do que pela fase gasosa do outro lado da superfície. O termo tensão 
superficial refere-se à condição que existe na interface. Entre
tanto, a 1nelhor maneira de definir censão superficial é considerá-la 
como a quantidade de energia requerida para expandir a superfície 
por unidade de área. A água tem uma tensão superficial maior do 
que qualquer outro ICquido, com exceção do mercúrio. 

Como resultado dessa alta tensão superficial, a água apresenta 
dificuldades de se espalhar e penetrar nos espaços de uma super
fície. Isso fica evidente na formação de gotículas nas folhas e no 

faco de a água não entrar nos espaços intercelulares das folhas 
através dos estômatos abertos. A alta tensão superficial é a razão 
também de a água suportar o peso de pequenos insetos. 

Certos solutos, como sacarose e KCI, não se concentram prefe
rencialmente na interface ar-líquido e, conseqüente1nente, tên1 
pouco efeito sobre a tensão superficial de uma solução aquosa. Por 
outro lado, ácidos graxos e certos LipCdios podem concentrar-se 
na superfície (interface) e reduzir muito a tensão superficial. São 
moléculas conhecidas como surfatantes, as quais possuem regiões 
polares (hidrofílicas) e apoiares (hidrofóbicas) e são ÍTeqüente
mente adicionadas aos fungicidas e herbicidas nas pulverizações, 
visando, com a quebra da tensão superficial, a uma distribuição 
mais uniforme destes nas superfícies foliares. 

A coesão das moléculas de água é também responsável pela 
alta força cénsil (farça de tensão), definida como a capacidade de 
resistir a uina força de arraste, ou, ainda, é a tensão máxima que 
uma coluna ininterrupta de qualquer material pode suportar sem 
quebrar. Não é usual pensar em líquidos dotados de força tênsil, 
por esta ser uma propriedade típica dos metais; no entanto, uma 
coluna de água é também capaz de suportar tensões bastante 
altas, na ordem de 30 megapascal (MPa) (! MPa = 10 bares= 
9,87 atm). Isso facilita o arraste de uma coluna de água em um 
tubo capilar sem que esta se rompa. No xilema, o rompimento 
da coluna contínua de água tem efeito devastador sobre o trans
porte da seiva bruta, principalmente em árvores. 

As mesmas forças que atraem as moléculas de água (coesão) 
são aquelas que atraem as moléculas de água às superfícies sólidas, 
uma propriedade conhecida como adesão. Essas interações atra
ávas são importantes para a subida da água em tubos de pequenos 
diâmetros. 
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6 Relações Hídricas 

As propriedades de coesão, tensão superficial, força tênsil e 
adesão, juntas, ajudam a expUcar o fenômeno conhecido como 
capilaridade, que é o movimento ascendente da água em tubos 
de pequenos diân1etros tanto de vidro (a água sobe, em um tubo 
de vidro de 0,03 mm de diâmetro, até uma altura de aproxima
damente 120 cm) quanto no próprio xileroa. Essas propriedades 
são importantes para explicar também a teoria da coesão e tensão 
ou teoria de Dixon a respeito do movimento ascendente de água 
no xilema, que será abordado posteriormente. 

PROCESSOS DO MOVIMENTO 
DA ÁGUA 

A água e os solutos estão em constante movimento dentro das 
células, de célula para célula, de tecido para tecido e nas plantas 
do solo para as raízes, dessas para as folhas e, especificamente, 
no caso da água das folhas para a atmosfera. Logo, quando se 
estudam as relações hídricas nas plantas, é importante que se 
conheça o que governa o movimento da água. 

Tanto nos sistemas vivos quanto no mundo abiótico, os movi
mentos das moléculas são governados por dois processos: o fluxo 
em massa e a difusão. No caso da água, deve também ser consi
derado um tipo especial de movimento conhecido como osmose. 
Esses movimentos obedecem a leis físicas. O gradiente de poten
cial de pressão (ou pressão hidrostática) geralmente constitui a 
força que dirige o movimento de fluxo em massa; e, desde que 
nenhuma ourra força esteja agindo sobre as moléculas, outro 
tipo de gradiente, o de concentração, está relacionado ao movi
mento por difusão. 

Fluxo em massa 
O movimento de grupos de moléculas por fluxo em massa ocorre 
quando forças externas são apUcadas, tais como pressão produ
zida por alguma compressão mecânica ou a própria gravidade; 
assim, todas as moléculas tendem a se mover na mesma direção 
em massa, enquanto a difusão resulta do movimento ao acaso de 
moléculas individuais. Pode-se então definir fluxo em massa como 
o movimento conjunto de partículas de um fluido em resposta a 

A B 

um gradiente de pressão; é a forma mais simples de movimento 
fluido. Exemplos comuns de fluxo em massa são o movimento da 
água em um rio e a chuva; ambos são respostas à pressão hidros
tática estabelecida pela gravidade. , 

Agua e solutos movem-se através do x:ilema por fluxo em 
massa. Esse movimento é causado pela tensão ou pressão negativa 
desenvolvida nas superfícies cranspirantes, a qual é transmitida à 
seiva do xilema da parte aérea para as raízes, conforme será visto 
adiante. o interior das plantas pode ocorrer também o fluxo em 
massa através das paredes das células, e a própria ciclose (movi
mento do citoplasma nas células) pode ser considerada um fluxo 
em massa. Pode ainda ocorrer fluxo em massa de água e outras 
substâncias no solo, e desce para as plancas. 

Difusão 
Conforme mencionado anteriormente, ao contrário do fluxo em 
massa, a difusão envolve movimento espontâneo, ao acaso, de 
partículas individuais. Define-se o fenômeno de difusão como o 
movimento, ao acaso, de partículas (moléculas e íons), causado 
pela sua própria energia cinética, de u1na região para outra adja
cente, onde a mesma substância está em menor concentração ou 
menor potencial quúnico. Sendo assim, a difusão é un1 processo 
pelo qual as partículas se misturam como resultado de sua agitação 
ao acaso. Por exemplo, as partículas que constituem um sistema 
estão em continua movimentação (movimento termocaótico) 
em todas as direções, colidindo umas com as outras e crocando 
energia cinética. Se houver inicialmente uma distribuição desu
niforme de moléculas ou íons de determinada substância, o 
movimento concmuo destes tende a distribuí-los uniformemente 
através de todo espaço disponível. Ou seja, como existe maior 
número de partículas na região de maior concencração (maior 
potencial químico), haverá maior probabilidade de as paráculas 
se n1overem em direção à região de menor concentração, isto é, 
de menor potencial químico da substância {Fig. 1.4). 

Quando o açúcar (soluto) é colocado em um recipiente com 
água (solvente), as moléculas do soluto irão difundir-se em 
direção ao solvente, enquanto as moléculas deste difundir-se-ão 
na direção oposta. Isso ocorre até a solução ficar uniformemente 

F1c;uRA 1.4 
Inicio Equilíbrio Movi1nento cern1oca6tico de paráculas 

que leva à difusão, podendo ocorrer com 
líquidos, sólidos ou gases. A. Compar-
cimentos com diferentes concentrações. 
B. Compartimentos após o equilíbrio 

1 
R, 

1 
R dinâmico. Entropia de R2 >RI no início, 

1 1 tendência de R2 se desorganizar até 
1 RI = R2 . ....i. ....i. 
1 +-1 
1 1 

1 
1 1 
1 1 
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misturada, sem necessidade de outras forças agindo sobre as molé
culas. Quando a distribuição uniforme das moléculas ocorre, um 
equilíbrio dinâmico é estabelecido e o movímento líquido de 
moléculas cessa (embora exista um contínuo movímento dentro 
de uma estrutura em equilíbrio). 

Um primeiro tratamento matemático para expressar o processo 
de difusão quantitativamente foi feito por A. Fick em 1855, 
conhecido como 11 lei de Fick: 

de J = - D,.=:L 
1 dx (1.1) 

onde j 1 é o fluxo da substância j (moles m- 2 s- 1), que se refere 
à quantidade da substância j (dm) atravessando uma certa área 
por unidade de tempo (dt); logo J1 = dm/dt. 0 1 é o coeficiente de 
difusão da substância j (cm1 s- 1), que varia com o tipo de subs· 
tãncia e com o meio (moléculas grandes têm um menor coeficiente 
de difusão, e a difusão no ar é mais rápida do que no líquido). O 
gradiente de concentração (dc/dx) é usualmente aproximado 
como 6.c/6.x, que é a diferença na concentração da substância 
j, força que está dirigindo a difusão entre dois pontos separados 
pela distância 6.x. O sinal negativo indica que o movimento 
ocorre em direção à região de menor concentração. Na equação 
se observa que, para uma dada substância, a taxa de difusão por 
unidade de área é proporcional ao gradiente de concentração e 
inversamente proporcional a distância na qual ela ocorre. 

A difusão de solutos a longas distâncias é muito lenta. 
Calculou-se um período de 8 anos para uma pequena molé
cula com coeficiente de difusão de 10 s cm2 s- 1 difundir 1 m 
na água, mas somente 0,6 segundo para difundir 5 µm, uma 
distância típica de células da folha (Nobel, 1991). Isso sugere que 
o movimento a longas distâncias nas plantas, como no xilema, 
não ocorre por difusão. As substâncias que se movem no Auxo 
transpiratório da planta Oonga distância) o fazem principalmente 
por fluxo e.m massa. 

Assim como o fluxo em massa, a difusão faz parte da nossa 
rotina, como o açúcar colocado no copo de água, o odor do 
perfume de um frasco aberto no canto da sala, que se toma 
uniformemente distribuído no a1nbiente, o corante colocado num 
tanque com água etc. Alé1n disso, a difusão tem grande significado 
na relação água- planta. A transpiração é um processo difusional, 
sendo importante também no movimento de nutrientes e água 
do solo para chegar até as raízes e da água e gases no interior da 
planta. Em particular, a difusão é que possibilita o suprimento de 
dióxido de carbono (C02) para a fotossíntese, o que pode ocorrer 
para distâncias maiores porque o coeficiente de difusão no ar é 
muito maior do que nas soluções aquosas. 

Osmose 
lmagine-se um recipiente separado em duas partes por uma 
membrana com permeabilidade seletiva (semipermeável), tendo 
de um lado água pura e, do outro, uma solução de açúcar. Sob 
tais condições ocorrerá um maior movimento de água do local 
onde ela se encontra pura para o lado contendo a sacarose. Esse 
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maior movimento da água através da membrana semipermeável 
é chamado de osmose. As membranas celulares de todos os orga
nismos são semipermeáveis, ou seja, elas permícem que água e 
outras pequenas partículas sem carga atravessem mais pronta
mente do que solutos de partículas grandes e moléculas com 
carga. 

Durante muito tempo, pensou-se a osmose, que é a forma de 
movímento da água para dentro e fora das células, como sendo 
uma difusão através da membrana a favor de um gradiente de 
potencial químico da água (no próximo item será abordado o 
conceito de potencial químico). Entretanto, há algum cempo 
pesquisadores têm observado que a osmose envolve também 
fluxo em massa através de canais da membrana. Essa constatação 
baseou-se em vários experimentos, indicando que o movimento 
osmótico da água é mais rápido do que a difusão de água marcada 
radioativamente com deutério e trítio. 

Somente nos anos 1990 é que se compreendeu melhor a 
questão dos canais de água nas membranas. Eles foram identi
ficados, denominados aquaparinas e são fonnados por proteínas 
com massa molecular de 26 a 29 quilodalcons pertencentes à 
principal farm1ia de protefnas integrantes da membrana forma
dora de canais. Sabe-se hoje que as aquaporinas são proceínas que 
aumentam a permeabilidade das membranas biológicas à água e 
são amplamente distribuídas nos diferentes organismos. 

Com a identificação dos canais seletivos, ficou claro que a 
osmose que ocorre na absorção de água pelas células envolve a 
combinação de difusão de moléculas de água (uma a uma) através 
da membrana plasmática e o fluxo em massa através de canais de 
dimensões moleculares, que ficam cheios de água (Fig. 1.5). Para 

/ ..... , ., e 
IJ 

aquaporina \ 
molécula de água 

Citoplasma 

FIGURA 1.5 

A 

bicamada 
lipídica 

Movimenco da água através da membrana plasmática das plantas. 
A. Individualmente, por difusão através do plasmalema. B. Por fluxo 
em massa, acravés de aquaporinas. 
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os dois tipos de movimento, a força que dirige os processos é o 
gradiente de potencial químico da água. A descoberta das aqua
porinas resolve o questionamento do descompasso entre a rapidez 
da osmose e a velocidade de difusão individual de moléculas de 
água através da membrana. A capacidade de transportar água 
pode ser regulada pelo estado de fosforilação das aquaporinas, 
ou seja, pela adição ou remoção de grupos fosfatos de resíduos de 
aminoácidos específicos das protefnas dos canais de água. Essa 
regulação pode alterar a taxa de movimento da água, mas não 
muda a direção do movimento nem a força que o dirige. 

A osmose pode ser demonstrada por um dispositivo conhe
cido como osmômerro. Este se constitui do fechamento de uma 
das extremidades de um tubo conLendo uma solução de saca· 
rose com uma membrana semipermeável (Fig. l.6A). Quando o 
conjunto é colocado dentro da água pura, ocorre um aumento 
do volume de solução no tubo devido à maior passagem de água 
do recipiente para o tubo, que é a osmose. Isso ocorre porque o 
potencial qufmico da água na solução é menor do que o da água 
pura. O movimento de água através da 1nembrana diminui gradu
almente, em parte devido à diluição da solução no tubo e, em 
parte, à pressão hidrostática exercida pelo aumento do volume de 
água no interior do osmõmetro. Tanto a diluição quanto a pressão 
hidrostática contribuem para o aumento do potencial químico 
da água no tubo, diminuindo cm conseqüência o gradiente. O 
equiHbrio é estabelecido quando a pressão hidrostática neutraliza 
o efeito da presença da sacarose, fazendo com que o gradiente 
de potencial químico da água desapareça. 

O osmômetro mostra que a osmose não é dirigida somente 
pela concentração de soluto dissolvido, mas também por pres
sões a que os sistemas podem ser submetidos. Sendo assim, a 
solução do tubo pode ser pressionada, possibilitando medir a força 
necessária para impedir qualquer aumento no volume do tubo 
(Fig. 1.68). Essa força, medida em unidades de pressão (força 
por unidade de área), é igual à pressão osmótica exercida pela 
solução de açúcar. 

Não sendo colocada em um osmõmetro, uma solução isolada
n1ente não apresenta pressão osmótica ('11'), possuindo somente 
o potencial para manifestar essa pressão. Por essa razão, diz-se 
que as soluções tê1n potencial osmótico (o/,.), que é uma de 
suas propriedades, cujo valor é o mesmo da pressão osmótica, 
mas com sinal negativo, pois apresentam forças iguais porém 
opostas. Ainda neste capítulo, será abordado mais detalhada
mente o potencial osmótico. 

Análogo ao osmô1netro é o comporcamenco das células das 
plantas. Quando células flácidas, ou seja, com baixa pressão de 
curgor, são colocadas em água, no início a absorção é rápida, dimi
nuindo lentamente até chegar ao equilíbrio dinâmico, cessando a 
absorção líquida de água. Nesse ponto, a energia livre da água fora 
e dentro da célula é a mesma. En1bora haja uma maior concen
tração de água livre do lado de fora da célula, o aumento da 
pressão de turgor no interior da célula vai balancear essa dife
rença, possibilitando o equilfbrio da célula vegetal com a água 
pura. O estado de energia livre da água representa o seu potencial 
químico, que é, na verdade, a força que dirige o movimento da 
água nas plantas. Essa força é composta, pois, como foi visto, a 

A B 
Pressão 

Representação do osmômetro, utilizado para demonstrar a osmose. 
Difusão da água através da membrana semipermeável em resposta 
ao gradiente de potencial químico da água. A. Início da osmose. B. 
Pressão aplicada acelerando o equilíbrio dinâmico (movimento pela 
membrana em ambas as direções se igualam). 

osmose é dirigida por gradiente de concentração, como a difusão, 
e por gradiente de pressão, como o fluxo em massa. Por isso, 
na prática, essa força é expressa como gradiente de potencial 
químico ou, mais comumente, pelo fisiologistas de plantas, como 
gradiente de potencial de água. 

POTENCIAL QUÍMICO 
Para melhor conhecer o potencial qufmico, já mencionado nos 
itens sobre difusão e osn1ose, são importantes algumas conside
rações a respeito de energia livre. Afinal, potencial químico é 
definido como a quantidade de energia livre por mo! de qual
quer substância. 

Energia livre é a energia de um sistema qualquer que está 
disponível para realizar trabalho a temperatura e pressão cons· 
cantes. Esse conceito, criado por Josiah Willard Gibbs e colabo
radores entre 1876 e 1878, é muito importante para aplicação 
dos conhecimentos de termodinâmica nos estudos de relação 
água-planta e para as reações metabólicas. As células e, conse
qüentemente, as plantas usam "energia livre" no seu funciona
mento. Essa energia, conhecida como energia livre de Gibbs (G), 
é definida pela seguinte equação: 

G=E+PV - TS (1.2) 

onde E é a energia interna, correspondendo à energia potencial 
associada à capacidade de um sistema realizar trabalho, também 
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conhecida como entalpia, uma importante parte da energia livre. 
PV é o produto da pressão (P) multiplicada pelo volume (V). TS é 
o produto da temperatura absoluta (T) multiplicada pela entropia 
(S). Entropia diz respeito à desorganização do sistema, que sempre 
aumenta para o universo como um tcxlo, sendo influenciada pela 
temperatura. 

Na equação básica de G (equação 1.2), a energia interna total 
(E) , a temperatura e pressão constantes, é subtraída pelo fator de 
entropia (TS). No entanto, exceto para um sistema no zero abso
luto (0 K ou - 273ºC), condição em que a entropia é considerada 
zero (sistema totalmente organizado), não existem maneiras de 
calcular valores absolutos para a entropia (S) e para a energia 
interna (E). Mas pcxle-se calcular a variação da entropia (ilS) e 
da energia interna (L1H) que ocorre em um sistema em relação aos 
seus circunvizinhos, devido a vários processos químicos e físicos. 
Desse 1nodo, a equação 1.2 pode ser silnplificada para: 

L1G = L1H - TL1S (1.3) 

onde L1G, Lll-1 e L1S são, respectivamente, as variações da energia 
livre, da energia interna ou cntalpia e da entropia. T é tempe
ratura absoluta. 

A entropia é uma forma de avaliar a energia que não é conver
tida em trabalho. Para qualquer reação química espontânea a 
entropia deve aumentar, assim como acontece, de acordo com 
a 2ª lei da termodinâmica, com toda transformação energética. 
Considerando que a entropia é subtraída da energia interna na 
equação 1.3, tcxlo sistema tenderá a evoluir no sentido de mini
mizar a energia livre de Gibbs (sob temperatura e pressão cons
tantes). Sendo assim, o valor de L1G, na equação 13, é uma 
medida da energia disponível para que ocorra reação, ou seja, 
realização de trabalho. 

Para estudar a quantidade de energia livre que um sistema 
qualquer tem para realizar crabalho, é conveniente considerar a 
energia livre da substância que constitui o sistema, em relação 
a alguma unidade quantitativa da substância. Pois um grande 
volume de água tem mais energia livre do que um pequeno, 
sob condições idênticas. Sendo assim, Gibbs desenvolveu um 
conceito que combina energia livre com a quantidade da subs
tância, chamado de potencial químico, simbolizado pela letra 
grega mi (µ,).A quantidade que foi definida é o mol, peso mole
cular em gra1nas. Logo, potencial quín1ico de uma substância é a 
energia Livre parcial mola! de Gibbs, o nlcsmo que energia mol-1

, 

dessa substância dentro da solução. Esse potencial é considerado 
a força motriz para a realização de trabalho. 

Pode-se definir potencial químico da água como a sua energia 
livre para realizar trabalho em um sistema aquoso, por mol de 
água. Como qualquer outra substância, a água move-se de uma 
região de maior para uma de menor potencial químico. 

Tanto para a água quanto para qualquer outra substância, o 
potencial químico é claramente dependente de vários fatores, 
como a concentração (ou atividade quúnica), pressão, potencial 
elétrico e efeito da gravidade. O impacto dos vários fatores sobre 
o potencial qu(mico pode ser sumariado pela soma dos vários 
componentes (Nobel, 199 l): 
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µ, = µ,* + RTlna + tFE + VP + mgh (1.4) 

Não se tem como calcular um valor absoluto para o poten
cial químico, visto que ele é definido a partir da energia livre de 
Gibbs, que tem no seu conceito as também incalculáveis energia 
interna e entropia, como descrito anteriormente. Mas, também 
neste caso, pcxle-se calcular a variação do potencial químico de um 
sistema em relação a outro, tomando-se esse potencial uma quan
tidade relativa. Sendo assim, um nível de referência,µ,*, é incluído 
na equação 1.4. Como o mais importante para os fisiologisras de 
plantas é o gradiente de potencial quCmico (µ, - µ,*),quando isso 
é feiro, oµ,* desaparece. A unidade de µ,e µ, * é energia por molde 
substância, como, por exemplo, joule mot- 1 ou caloria mot- 1• 

Na equação 1.4 o RTlna (R = constante universal dos gases, 
T = temperatura absoluta e a = atividade química) é a contri
buição da concentração (ou atividade química) para o potencial 
químico. O zFE (<: = carga elétrica líquida, F = constante de 
Faraday e E = potencial elétrico) diz respeito ao componente 
elétrico e pode ser ignorado para a água, pois, a despeito de sua 
forte natureza dipolar, a carga líquida da água é zero. 

O VP representa o efeito da pressão sobre o potencial químico. 
V é o volume parcial molal, ou volume ocupado por um mol de 
substância, para a água 18 cm1 ou mi por molde água. Medidas 
em fisiologia vegetal são feitas cm sistemas sujeitos à pressão 
atmosférica, sendo assim conveniente definir P como a pressão 
que excede a atmosférica. Em célula vegetal, a presença de 
paredes celulares rígidas permite o desenvolvimento de signifi
cativa pressão hidrostática. 

A contribuição do campo gravitacional é dada por mgh (m 
= massa da substância, g = aceleração devido à gravidade e h 
=altura). 

A adição de solutos em uma solução aquosa tende a diminuir 
a atividade da água (aj, causa aumento da pressão osmótica ( '11'), 
corno visto no item sobre osmose, e diminui o potencial químico 
(µ,). Isso mostra que a '"e a a,, mudam em direções opostas e 
podem ser expressas da seguinte forma: 

RTlna = - V TI 
w "' 

(1.5) 

onde o w subscrito refere-se à água. Substituindo a equação 1.5 
na equação 1.4, desprezando o componente elétrico já que se 
trata de água, ten1-se: 

µ,,. - µ, *.., = - V.,71' + V .f + 1n..gh ( 1.6) 

De acordo com a equação 1.6, a dimensão em que o potencial 
qufmico da água em uma solução (µJ difere do potencial químico 
da água pura(µ,*.) que seria o gradiente, um valor relativo fácil de 
ser medido, é uma função do componente osmótico, da pressão e 
para grandes árvores do componente gravitacional. No exemplo 
do osmômetro, após o equilíbrio dinâmico, essas forças se anulam 
de forma que a solução entra em equilíbrio com a água pura, ou 
seja, µ.,., - µ. * .. = O. 

POTENCIAL DE ÁGUA 
Nota-se, na equação 1.6, que o potencial químico é mais facil
mente quantificável como uma medida relativa e é expresso como 
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a diferença entre o potencial químico de uma substância num 
dado estado e o potencial químico da mesma subscância em um 
estado padrão; no caso da água,µ,. - µ. • ,.. Ainda que o valor de 
µ..., - µ.* .. seja mais facilmente medido, os fisiologiscas de plantas 
simplificaram ainda mais, introduzindo o conceito de potencial 
de água, simbolizado pela letra grega psi em maiúsculo com w 
subscrico, 1/',.. O potencial de água é proporcional ao µ..., - µ.*,. 
e pode ser definido a partir de um rearranjo da equação 1.6: 

1/'., = (µ..., ~µ.•.) = p - 7T + p.,gh .. (1.7) 

onde P é a pressão hidrostática, 7T é a pressão osmótica e p,. é a 
densidade da ãgua, que é dada por m.JV.,. Por essa equação, um 
aumenco na pressão hidrostática aumenta o 11'.,, enquanto um 
aumento da pressão os1n6tica o diminui. 

De conformidade co1n a equação 1. 7, o 11'., é definido como 
a diferença do potencial químico da água numa condição qual
quer daquele da água lfquida pura em estado padrão (sob pressão 
annosférica e a mesn1a tempera cura) d ividido pelo volume parcial 
mola! (V..), que é o volume de 1 molde água ( 18 cm3 moI-1 ou 18 
X 10-6 m3 moJ-1) , considerado uma constante em faixas bioló
gicas de temperatura e concentração. 

Considerando que o potencial químico é definido a parrir da 
energia livre de Gibbs, também se pode definir potencial de ãgua 
como a energia livre por molde água num sistema qualquer menos 
a energia livre por mol da água pura, em estado padrão. Sendo 
assim, o potencial de água expressa a capacidade de o sistema 
sendo considerado realizar trabalho, comparado com aquela em 
urna quantidade comparável de água pura, em estado padrão. 

A unidade de potencial químico, energia livre por mol é incon
veniente em discussões de relação água-<:élula e água-planta. , 
E mais conveniente usar unidades de energia por unidades de 
volume. Essas medidas são compatíveis com unidades de pressão 
(muito conveniences) e foram obtidas a partir da definição do 
potencial de ãgua quando se dividiu µ .., - µ.*.,(erg mol 1) por V., 
(cm3 moI- 1). Pois 106 crgs cm ·l = 1 bar= 105 Pa = 0,987 atm. 
Bares, pascal e atmosfera são unidades de pressão. A unidade 
mais usada para expressar o potencial de água é megapascal 
(como definido anteriormente, 1 MPa = 10 bares = 9,87 ann). 
Na prática é bem mais fácil medir 1nudanças de pressão do que 
medir a energia requerida para movimentar a água. Além disso, o 
conceito de potencial de água tem sido amplamente aceito porque 
evita a dificuldade de medir a atividade química. 

Por definição, o 11',. da água pura é igual a zero, uma vez que 
o numerador da equação 1. 7 µ.., - µ.• .. é zero. As medidas do 
pocencial de água são sempre comparadas a esse 11'., igual a zero, 
que é o da água lrquida e livre, à pressão atmosférica, à mesma 
temperatura do sistema sendo medido e a um nCvel zero para o 
componente gravitacional. Isso não quer dizer que a atividade 
quCmica da água nessas condições seja também zero; ao contrário, 
ela é bastante alta, pois, quando pura, a água cem grande capaci
dade de reação. Tendo a água livre um 11'. = O, usado como refe
rência, na maioria dos casos o 11'. dentro das células das plantas 
é negatioo, assim como em qualquer outra solução aquosa. 

O 11',. indica quanto a energia livre de um sistema difere 
daquele do estado de referência. Essa diferença é a soma das 
forças do soluto (-7T = 'l'.,), pressão (P = 'l' ~ e gravidade (p..gh 
= 1/1") agindo sobre a água: 

(1.8) 

conseqüentemente, a água caminha no sistema solo-planca
atmosfera a favor de um gradiente de potencial de água. Nesse 
processo a energia livre diminui, logo, é espontâneo. 

Componentes do potencial de água 
No icem anterior, foi definido o potencial de água e conside
rados três dos seus componentes: o potencial de pressão ('P ~, o 
potencial osmótico (1/'.,) e o potencial gravitacional ('PJ. Esses 
componentes indicam os efeitos da pressão, solutos e gravidade, 
respectivamente, sobre a energia livre da água. 

POTENCIAL DE PRESSÃO (1/F p) 
O 'PP é idêntico ao P da equação 1. 7 e representa a pressão 
hidrostãóca que difere da pressão atmosférica do ambiente, ou 
seja, uma vez que o 1/1"., de referência (água pura) é considerado 
em pressão atmosférica, por definição, nessas condições, o 'PP é 
igual a zero. Pressão posióva aumenca o 'l'.e a negativa o reduz. 
Quando nos referimos à pressão hidroslárica dencro das células, o 
1/'P é wtudmente chamado de pressão de turgor e !em valor positi110. 
A pressão de turgor resulta da água que chega ao protoplasto, 
pressionando-o contra a parede celular que resiste à expansão. 
Células com pressão de turgor são dicas túrgidas e sem turgor 
são ditas flãcidas. Em plantas herbáceas, a pressão de turgor tem 
grande importância na manutenção do hábito ereto; perda de 
pressão de turgor resulta em murchamento. 

O 1/'P pode assumir valores negativos (conhecidos como 
tensão) quando a pressão está abaixo da annosférica. Isso ocorre 
com freqüência em elementos de vaso do xilen1a de plantas crans
pirando. Essas pressões negativas são muito importantes no movi
mento da água a longas distâncias através da planta, o que será 
visto mais adiante. 

POTENCIAL OSMÓTICO (11'.,) 

Como já foi mencionado, o potencial osmótico é uma propriedade 
das soluções; portanto, seu uso é preferível se comparado ao termo 
pressão osmótica. O '\/'"diz respeito ao efeito do soluto dissol
vido sobre o 11'.,; quando diluídos cm água, os solutos reduzem 
a energia livre do sistema. Em qualquer condição que não haja 
soluto, como água pura, o 11'.,,é zero; isso significa que a presença 
de solutos reduzirá o 1/'.., que assumirá valores negari11os. 

Sendo o componente produzido pelas substâncias dissolvidas 
nas células, o 1/',, é uma resposta principalmente ao conteúdo dos 
vacúolos, característicos da maioria das células vegetais, e que 
geralmente apresentam valores na faixa de -0, l a -0,3 MPa. 
Para soluções "ideais" ou diluídas de substâncias não dissociáveis, 
o 1P,, pode ser estimado pela equação de van't Hoff: 
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P. = -Rtc, ( 1.9) 

onde Ré a constante dos gases (8,314 J mol 1 K 1), t é a tempera
rura absoluta (em K) e c, é a concentração do soluto na solução, 
expressa como osmolalidade (moles totais de soluto dissolvido 
por litro de água, mol L -1). O sinal negativo indica que os solutos 
reduzem o 1/1., da solução. Como exemplo, utilizando-se dessa 
equação, para uma solução de sacarose de 0,1 M a 20ºC, o 1/1,,, = 
-0,244 MPa. Para solutos iônicos que se dissociam em duas ou 
mais partículas, c, deve ser multiplicado pelo nún1cro de partículas 
dissociadas. Geralmente em estudos envolvendo células vegetais, 
considera-se que estas se comportam como soluções ideais. 

POTENCIAL GRAVITACIONAL (11') 

Na equação 1.7, p,.gh é igual ao 1/1
1 

e tem sido quase sempre 
dcsprciado. A sua importância é insignificante dentro das raízes 
ou folhas, mas ele se torna significativo para movimentos de água 
em árvores altas. O movimento ascendente cm u1n tronco de 
árvore deve vencer uma força gravitacional de aproxiinada1nente 
0,01 MPa m- 1. 

POTENCIAL MÁTRICO OU 
MATRICIAL (1/Fm) 

Sólidos ou substâncias insolúveis em contaro com água pura ou 
solução aquosa atraem moléculas de água e diininuem o 1/1,.. 
Esse componente é denominado de potencial mátrico, que pode 
ser zero ou apresentar valores negativos, uma vez que diminui 
a energia livre da água. Em discussões de solos secos, sementes 
e paredes celulares, freqüentemente se encontram referências a 
mais esse componente do 1/1.,. O 1/lm é particulannente importante 
em estágios iniciais de absorção de água pelas sementes secas 
(embebição) e quando se considera a água retida no solo. Existe 
também o componente matricial nas células (moléculas higrófilas, 
p. ex., prote(nas); todavia, sua contribuição para o potencial de 
água é relativamente pequena comparada à do 1/1 r 

Não obstante as considerações feitas, a equação completa 
incluindo todos os componentes que podem influenciar na quan
tidade de energia livre da água, ou seja, no lfr.,, é a seguinte: 

( 1.10) 

MOVIMENTO DA ÁGUA ENTRE 
CÉLULAS E TECIDOS 

Os espaços dentro das células (citoplasma e vacúolos) são 
chamados de simplasw, enquanto os externos à membrana plas
mática, de apoplasw. Quando a célula se encontra em equilí
brio, o 1/1., é o mesmo no vacúolo, citoplasma e parede celular. 
Entretanto, os componentes do 1/lw podem diferir marcadamente 
entre essas fases. Para a água no vacúolo e citoplasma (água no 
simplasto), os componentes dominantes são usualmente o 1/f

9 

e 1/1,,,, com o 1/19 tendo quase sempre valor positivo. No apoplasto 
que inclui a água nas paredes e no lume das células mortas, tais 
como elemenros de vaso, traqueídeos e fibras, o componente 
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dominante é o IP9, com P. e IP., contribuindo para o IP., sobre
tudo, na região imediatamente adjacente à superfície carregada 
das paredes. Portanto, quando se estuda o transporte de água 

nas células vegetais, a equação 1.10 é usualmente simplificada 
para: 

(1.11) 

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

Semelhante ao demonstrado com o osmômetro, os movi
menros de entrada e de saída de água das células ocorre por 
osmose. O comportamento osmótico das células pode ser facil
mente visualizado com a imersão de uma célula vegetal em solu
ções com diferentes potenciais da água. Num recipiente com água 
pura ou com solução aberta para a atmosfera, a pressão hidros
tática da água é a mesma da pressão atmosférica (IP, = O MPa). 
No caso da água pura o 1/1,, = O MPa, logo o 1/1,. = O MPa (1/1., 
= '/',, + l}t iJ (Fig. l. 7B). 

Quando uma célula vegetal é colocada en1 água pura, a água 
mover-se-á para dentro da célula até o 1/1., da célula igualar a zero 
{Fig. 1. 7 A e B). Nessa condição de equilíbrio, a célula atinge o 
curgor total. Se uma célula com P. = - 0,8 MPa for imersa em 
uma solução de sacarose a 0,1 M com IP,,= - 0,2 MPa, ocorrerá 
também absorção de água até o IP,. da célula atingir -0,2 MPa, 
ou seja, igualar-se ao da solução (Fig. l.7C). No entanto, nesse 
ponto a célula não vai atingir o turgor total. Nessas condições de 
equilíbrio o 11', (0,5 MPa) da célula vai ser menor "em módulo" 
que o seu IP., (- 0,7 MPa). Logo, o IP., da célula, assim como o 
da solução, será negativo, ambos com valor igual a -0,2 MPa. 
Diferente disso é o que ocorre com a célula en1 equilíbrio com a 
água pura, onde o 1/1., (-0, 7 MPa) se iguala ao IPP (0, 7 MPa) "em 
módulo" e o IP., da célula atinge o valor zero (Fig. 1. 7B e C). 

Mesmo um ligeiro aumento no volume causa uma conside
rável elevação da pressão hidrostática dentro das células vege
tais, devido à presença de paredes celulares relativamente r(gidas. 
Na Fig. 1. 78 e C, o 1/f P (0, 7 e 0,5 MPa, respectivamente) da 
célula em equillbrio com o meio é sempre maior que aquele da 
célula (O MPa) antes da imersão (Fig. l.7A). A parede celular 
resiste ao aumento da pressão interna exercendo uma pressão 
contrária sobre a célula. Assim, a entrada de água na célula 
provoca um aumento da pressão hidrostática ou pressão de turgor 
(1ftiJ, aumentando conseqüentemente o IP.,. Considerando que 
as células vegetais possuem paredes celulares bastante rígidas, 
conclui-se que pouca água deve entrar. Pode-se então supor que 
o 1/1,,, da célula varia pouco durante o processo até o equilíbrio. 
As relações entre IPP, 1/1.,, e 1/1,. de uma célula isolada imersa em 
água pura são ilustradas na Fig. 1.8. 

O formato exato das curvas da Fig. 1.8 depende da rigidez 
da parede celular. Se a parede for muito rígida, uma pequena 
mudança no volume causa uma grande mudança na pressão de 
curgor (11' iJ. A rigidez da parede pode ser medida pelo coefi
ciente de elasticidade, simbolizado por e Oetra grega epsílon). A 
propriedade de elasticidade da parede é dada pela mudança na 
pressão hidrostática (Ll 1/1 iJ, dividida pela mudança relativa no 
volume (L111/11), que é: 
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A 

Célula flácida 
'1', =0MPa ( 
'I' = -0.8 MPa --J 

'I'. = -0.8 MPa 

B C 

FIGl:RA 1.7 

Célula em equilíbrio 
oom água pura 
'I'," 0,7 MPa 
'I' = -0, 7 MP a 
'I'. =O MPa 

o 

Água p1.1ra 
'I'• =O MPa 
'I', s O MPa 
~·.•o MPa 

Célula em equílíboo 
com sacarose 0,3 M 
"'• =O MPa 
'f' = -0.8 MPa 
'f'.= -0,8MPa 

Célula em equilíbrio 
oom sacarose 0, 1 M 
'I' • = 0,5 MPa 
'I'. = -0,7 MPa 
'f' = - O 2MPa • • 

licila• 0.3 M 
,........r-•OMh 

'"""' ... ª .•...0.8 ... 

SacaroM 0,1 M 
'I' =O MPa 
'I' • 0.2 MPa 

j '+'. • 0,2 MPa 

Movimentos da água de célula imersa em diferences meios para Uusrrar os conceitos de potencial de água e seus componentes. A. Célula 
vegetal flácida antes da ilncrsão com 11', = O. B. Célula irnersa em água pura absorverá água, visto que o seu potencial de água é menor. 
Após certo perlodo ocorrerá o equilíbrio {aumento do l/'P, turgor total) e a célula atingirá '/',, = O ( IJt,. = l/'P cm módulo). C. Após imersão 
e equilíbrio com solução de sacarose 0, I M a célula apresentará menor 1/l'P e 11'., do que en1 B {lf'p < "'·cm módulo), sem atingir rurgor 
total. D. En1 equUCbrio com solução de sacarose 0,3 M, a célula voltará a ter 1/'P = O e diminuirá ainda mais o '/'.,,{célula flácida). No equi· 
líbrio, o potencial de água de fora { 'it .;) sempre é igual ao de dentro da célula { IJr ...J (.1 IJI,. = 'i'.; - I/'""' = O). 

8 = .11ft, 
.1v/11 

(1.12) 

o coeficiente de elasticidade, e, é a inclinação da curva do 'Í'P 

na Fig. 1.8, logo, é expresso em unidades de pressão, com valor 
típico na orden1 de 10 MPa. Valores altos de e indicam paredes 
r(gidas relativamente pouco elásticas, enquanto pequenos valores 
indicam paredes mais elásticas. 

Retirando-se a célula em equilíbrio com a solução de sacarose 
O, l M {Fig. 1. 7C) e imergindo-a numa solução de sacarose 0,3 M, 

portanto com um valor de ift,. menor (mais negativo}, a água 
mover-se-á para fora da célula em resposta ao gradiente de ift.,. 
No equilíbrio, a célula tornar-se-á flácida, e o 1/'P será zero, dimi
nuindo assim o volume e o "'· da célula (Fig. 1. 70). O ponto em 
que o protoplasto deixa de pressionar a parede celular ( IJt, = O 
e 1ft" = 'V.) é chamado de pla.smólise incipiente. Plasmólise é a 
condição em que o protoplasco se desprende da parede celular; 
essencialmente é um fenômeno de laboratório, com possfveis 
exceções em condições extremas de estresse salino ou de água, 
que raramente ocorrem na natureza. Independentemente da 
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céjula ftáada 
pressão de turgot = O MPa 

/ célula em equilíbrio 
l ,2 Dot p<essão de turgor = 0,8 MPa 

~10$ 1 ~ 
::E - 0,8 
]! 
g 

~ 0,4 

IJlóboo (- '!'.) • 

º~======;:::::::~~~~~____:~ 
1,0 1,1 1.2 1,3 1,4 1,5 

Volume da célula 

FlGLRA 1.8 
Aumento no potencial de água em uma célula flácida acé o equilí
brio, após ser colocada cm água pura. Notar que, para o potencial 
osmótico e o de água, os valores são negativos, e para o potencial de 
pressão são positivos. (Diagrama de Hõfler modificado.) 

situação que foi apresentada na Fig. 1.7, no equilíbrio o movi
mento de água para dentro e para fora é igual, e o fluxo líquido 
é zero. 

O ponro comum de todos os exemplos apresentados na Fig. 
1. 7 é que o movimento da âgua é passivo. A água move-se, em 
resposta a forças físicas, de uma região de maior para outra de 
menor potencial de água ou energia livre. Assim também é o 
movimento por simples difusão que ocorre enLre células conec
tadas por plas1nodesmas. Conseqüentemente, dentro de um grupo 
estruturalmente homogêneo de células, tal como o parênquima, 
células individuais podem ter diferentes valores de '/',., mas, 
quando o tecido está em equili"brio, o valor de V'.., é o mesmo 
para todas as células. 

Como visto no parágrafo anterior, a força que dirige o movi
menLO da água é o gradiente de potencial de água (.11/' .), mas o 
que determina a taxa em que a âgua se move depende, além da 
.1 'l'., entre a célula e o ambiente que a envolve, da permeabi· 

FIGURA 1.9 

A 
Estralo 

herbáceo arbustivo o . 

~ -0,6 
CI .... 
<O 
"O 

"' - 1 2 'õ • 
e ., 
õ 
Q_ - 1 8 • 

arbóreo 
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tidade da membrana à á.,,<>ua, uma propriedade conhecida como 
condutividade hidráulica (L.p) da membrana. A força que dirige 
o movimento (.1 'l'.), a permeabilidade da membrana (L.p) e a 
taxa em que o fluxo ocorre Gv) estão relacionadas pela seguinte 
equação: 

Jv = Lp ( .1 P.) (1.13) 

A condutividade hidráulica expressa a capacidade da água de 
mover-se através da membrana, envolvendo unidades de volume, 
de área da membrana, de tempo e de gradiente de potencial de 
água (p. ex., m>m- 2 s- 1 MPa-1 ou ms-1 MPa- 1). Quanto maior 
for a condutividade hidráulica, maior será a taxa do fluxo. O fluxo 
G11) é o volume de água atravessando a membrana por unidade de 
área de membrana por unidade de tempo (m3 m 2 s 1 ou m s- 1

). 

Quando o movimento de água for de célula para célula através 
dos plasmodcsmas, a orientação é dada apenas pelo Â 'l' .,. 

Além da essencialidade do conceito de potencial de água como 
fator que governa o transporte da água no sistema solo-planta
aunosfera, ele é imporcanre também como medida do estado 
de hidratação das plantas. Esse estado pode variar tanto entre 
espécies de diferentes extratos numa forn1ação vegetal, quanto 
para as mesmas espécies em diferentes estações (Fig. 1.9). Uma 
deficiência de água no solo e, em conseqüência, na planta inibe o 
crescimento por afetar processos da fotossfntese, abenura estomá
tica, síntese protéica, sfnrese de parede, expansão celular, encre 
outros. 

ÁGUA NO SOLO 
Tanto a água utilizada pelas plantas nas suas funções vitais quanto 
a que é perdida para a atmosfera por transpiração provêm do 
solo. As plantas absorvem água do solo pelas raízes e cranslocam 
até as folhas, onde é perdida para a atmosfera, estabelecendo 
uma coluna continua de água no sistema solo-planra-atmos· 
fera, obedecendo a um gradiente decrescente de '/',. (Fig. 1.10). 
É importante para o entendimento de todo esse movimento da 
âgua uma abordagem sucinta a respeito da natureza dos solos, 

B 
Estação 

-0,5 

1,0 

1,5 

- 2,0 

Potencial de água de nove espécies de plantas pertencentes a um cerradão do município de São Carlos (Brasil). A. Valores médios obtidos 
para espécies pertencentes a diferences estratos. B. Valores médios obtidos para as nove espécies na estação seca e na chuvosa. (Modifi
cado de Perez & Moraes, 1991.) 
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atmosrera externa 
'I' = -94 MPa • 

rolhes 
'l'.= - 1 MPa 

raiz 
'I'. = --0,6 MPa 

solo ad1acente à raiz 
'!'. = -0,3 MPa 

FIGURA 1.10 
Variação dos valores de '/!., enrre o solo, as raCzes, as folhas e a acmos
fera. A água se move espontaneamente do solo para a acmosfera, 
passando pela planta a favor de um gradiente de 1",.. 

uma vez que o conteúdo de água e a taxa do movimento da água 
no solo dependem do ópo de solo e de sua estrutura. 

O solo é um sistema complexo constituído de 3 fases: 
sólida, Uquida e gasosa. A fase sólida (matriz) é consótuída 
pelas frações mineral e orgânica. A fração mineral resulta da 
ação degradadora (intemperismo) de natureza física, química 
e biológica sobre as rochas, originando partículas de diferentes 
tamanhos (Tabela 1.3) que irão constituir a estrutura do solo. 
A fração orgânica, mais conhecida corno matéria orgânica do 
solo ou húmus, resulta da decomposição biológica de animais, 
microrganismos e principalmente vegetais. Em equilíbrio com 
a fase sólida, encontra-se a fase líquida do solo, constituída de 
uma solução aquosa diluída. A fase gasosa geralmente está em 
equilíbrio com a atmosfera. 

Solo 

Areia fina 
Sílte 

Argila 

Diâmetro da partícula 
(mm) 

0,2-0,05 
0,05-0,002 

<0,002 

Área superficial 
por grama (m2) 

< 1-10 
10-100 

100-1.000 

A estrutura do solo afeta a porosidade, a qual está ligada dire
tamente à retenção da água e à aeração. Solos arenosos rêm rela
óvamente baixa área superficial por grama de solo, com espaços 
relativamente grandes, ou canais entre as partículas, exatamente 
o oposto de um solo argiloso. Portanto, solos argilosos que apre
sentam microporos ou poros capilares reterão 1nais água do que 
solos arenosos, que apresentam poros de maior diâmetro. 

Quando un1 solo recebe grande quantidade de água, seja por 
chuva ou por irrigação artificial, os poros ficam saturados, dimi
nuindo parcial ou totalmente os espaços aéreos. O excesso de 
água é drenado livremente por gravidade, e o restante permane
cera reódo nas camadas superficiais do solo. O conteúdo de água 
do solo que permanece retido por capilaridade após o excesso de 
água ter sido drenado livremente é denominado capacidade de 
campo (CC), que é expressa em gramas de água por 100 rnl de 
solo. Sob condições naturais, podem ser necessários 2 a 3 dias 
para um solo argiloso retomar à CC após um período de muita 
chuva. 

Pelo fato de o solo argiloso apresentar n1aior quantidade de 
poros menores, ele possui maior capacidade de estocar água, ou 
seja, maior CC do que o solo arenoso. Sendo assim, o solo arenoso 
apresenta baixa capacidade de campo e é bem aerado, enquanto 
o solo argiloso tem alta CC, mas é menos aerado. O ideal para o 
desenvolvi.mento das plantas é uma estrutura de solo que repre
sente um balanceamento entre retenção de água e aeração. 

Assim como nas células, o potencial de água ('/!.) da solução 
do solo pode ser considerado como tendo dois cornponentes, o 
potencial osmótico ('11.) e o potencial de pressão (1",). Quanto 
mais seco estiver o solo, menor será o seu 1"..,. Na maioria dos 
solos, em razão de a fase líquida ser bastante diluída, o '11,, da 
solução é geralmente desprezfvel, aproximando-se de zero, algo 
em tomo de - 0,02 MPa. Portanto, exceto cm solos salinos onde 
o 1/1,, pode atingir valores até menores que - 0,2 MPa, o '/!., 
do solo é determinado principalmente pelo potencial de pressão 
negativo (- '11,). 

Para solos úmidos, o '/IP encontra-se próximo a zero; no 
entanto, à medida que água é evaporada e não é reposta, o 'l'P 
diminui, reduzindo conseqüentemente o 1/.'.,. Alguns textos atri
buem essa diminuição do '/!.,ao potencial mátrico ('11.J, e não ao 
'l'p negativo. Mas o '/!,.do solo é devido primariamente à pressão 
local, causada pela capilaridade e interação da água com as super
fícies sólidas do solo (ver Passioura, 1980). Neste capítulo será 
considerado o Pt como o componente principal responsável pela 
diminuição do 1J' .. do solo. 

A ocorrência do potencial de pressão negativo (- '/!,) no solo 
está ligada ao fato de a água apresentar alta tensão superficial. A 
água adsorvida pelo solo na CC ou abaixo desse ponto é encon
trada em canais capilares ou espaços intersticiais entre panículas 

' de solo. A medida que o solo vai secando, a água é primeira-
mente removida dos espaços maiores entre as partículas. Nessas 
condições, a água forma uma fina camada (filme) envolvendo 

' a superfície das partículas. A medida que a água evapora desse 
filme, ou é absorvida pelas raízes, a interface ar- água retrai para 
os pequenos espaços entte as partículas do solo. lsso cria meniscos 
microscópicos com superfícies muito pequenas e curvas. O raio 
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dos meniscos diminui progressivamente, e a tensão superficial na 
interface ar-água gera uma crescente pressão negativa (- '/' J. 
Conseqüentemente, o conteúdo de água no solo, na ou abaixo 
da CC, estará sob tensão (- '/' J, e o potencial de água será nega
tivo. O potencial de pressão negativo desenvolvido nas pequenas 
superfícies curvas pode ser estimado pela fórmula: 

'/'. = -2T 
~ r (1.14) 

onde T é a tensão superficial da água (7,28 X 10 8 MPa m- 1) 

e ré o raio de curvatura do menisco. Quando esse raio for bem 
pequeno, como ocorre nos solos secos, o valor do '/'~ será muito 
negativo. Logo, a força com a qual a água do solo é retida aumenta 
consideravelmente à medida que, durante a secagem, os poros 
de maior diâmetro são esvaziados e a água permanece apenas 
nos poros mais finos. 

Quando a água é removida do solo pelas raízes, próximo a elas, 
na rizosfera, pode ocorrer uma tensão (- I/~) diminuindo o P., 
dessa região, o que facilita o movimento da água em direção às 
raízes. A taxa desse movimento de água no solo vai depender da 
magnitude do gradiente de pressão e da condutividade hidráulica 
do solo. Essa condutividade é uma medida da facilidade com que 
a água se move através do solo. Solo argiloso apresenta baixa 
condutividade hidráulica em razão dos seus pequenos espaços; 
o contrário é válido para o solo arenoso. 

A absorção de água pelas plantas só ocorre se houver um 
gradiente favorável de '/',.entre o solo e as ra(zes (Fig. 1.10). Em 
um solo perdendo água permanentemente por evapotranspiração 
durante o dia, as plantas terão dificuldades crescentes de retirar 
água para balancear a perdida por transpiração, levando a uma 
perda de pressão de turgor ou murchamento. No entanto, com 
a quase total interrupção da transpiração à noite, o turgor das 
plantas poderá ser recuperado. 

Eventualmente, o conteúdo de água no solo pode chegar a 
um nfvel tão baixo (11',. do solo se toma inferior ou igual ao 'I/'., 
das raízes), que, mesmo impedindo totalmente a perda de água, 
a planta não consegue recuperar a pressão de curgor. Esse nível 
é chamado de ponto de murchamento permanente (PMP). No PMP 
as plantas permanecem murchas, com pressão de turgor nula 
mesmo à noite, e o turgor só poderá ser recuperado se mais água 
for adicionada ao solo. 

O valor real do PMP é relativamente baixo para solo arenoso 
(J a 2%) e alto para solo argiloso (20 a 30%). Entretanto, inde
pendentemente do tipo de solo, o 11'., no PMP apresenta certa 
uniformidade. Na agricultura e na ciência dos solos, um '/'.,do 
solo de - 1,5 MPa é considerado norma para o PMP. Para outras 
espécies de interesse ecológico, o 1/1 .. do solo no PMP pode variar 
entre - 1 e - 4 MPa. Desse modo, lembrando que o 'IJr" das 
células varia entre as espécies de plantas, diferentemente da CC, 
o PMP não deve ser considerado como uma propriedade unica
mente do solo. 

De u1na maneira aproximada, estabeleceu-se que a disponibi
lidade de água do solo para as plantas está compreendida entre 
a CC e o PMP. Mas nem toda água nessa faixa está unifom1e-
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mente disponível, pois a retirada de água se toma progressiva
mente mais difícil à medida que o '1'. do solo diminui em direção 
ao PMP. Isso é facilmente observado em plantas submetidas à 
deficiência hídrica, que apresentarão sinais de estresse hCdrico e 

redução no crescimento antes de o P., do solo chegar ao PMP. 
Assim como a retenção, a faixa de disponibilidade de água para 
as plantas é maior nos solos argilosos (com maior superfície) do 
que nos arenosos. 

ABSORÇÃO E MOVIMENTO RADIAL 
DE ÁGUA NAS RAÍZES 

Nas plantas, o sistema de raízes é tão complexo quanto a parte 
aérea em sua diversidade, apresentando muitas interações com 
a matriz do solo e com a grande quantidade de organismos que o 
circunda. O sistema de raízes exerce várias funções importantes, 
como sustentação da planta, armazenamento de reservas, síntese 
de substâncias importantes e absorção de nutrientes. Além disso, 
a maior parte da água que as plantas adquirem é absorvida através 
das raízes. Toda absorção da água ocorre devido a um gradiente 
decrescente de '/'.,entre o meio em que as raízes se encontram 
e o xilema destas. O gradiente pode ser menor ou maior, depen
dendo da taxa de transpiração da planta. As principais forças 
envolvidas na absorção de água pelas raízes podem ser descritas 
como segue: 

b 
( 'l'p + '/' ,J.,,,, - (PP + 1/1 .J .... 

a sorçilo = ----- --'----
r ..,1o + r ra1z 

( 1.15) 

onde l/l'P e 'I//,. são, respectivamente, os potenciais de pressão e 

osmótico e r a resistência ao fluxo (segundos c1n - 1). 

A absorção de água ocorre principalmente pelas rafzes mais 
finas, que se encontram em fntimo contato com um maior volume 

de solo por unidade de volume de raiz. Nessas raízes finas, a zona 
de maior absorção de água está situada na porção subapical, entre 
o meristema e a região de cutinização e suberização; são regiões 
que podem distar 0,5 cm da ponta das rafzcs e se estender até 
l O cm. Essa zona geralmente corresponde à região de maturação 
celular, isto é, onde os tecidos vasculares, em particular o xilema, 
têm iniciado a diferenciação. 

A zona de mais rápida e maior absorção de água coincide 
com a região de maior incidência de pêlos absoiventes nas raízes 
{Fig. l.l l). Os pêlos são extensões microscópicas das células 
epidérmicas, que aumentam muito a área superficial das raCzes 

em contato íntimo com os filmes de água que circundam as pará
culas de solo (Fig. 1.12). Isso aumenta muito a capacidade de 
absorção de água e nutrientes do solo, pois os pêlos absorventes 
podem constituir mais de 60% da área superficial das regiões 
apicais das raízes. Com o crescimento, ocorre progressivamente 
a substituição dos pêlos absorventes que funcionam por apenas 
alguns dias, de 1nodo que, permanentemente, a zona pilosa das 
rafzes está em contato com novas regiões do solo. 

As regiões mais maduras das raízes podem possuir can1adas 
externas de tecidos com paredes celulares contendo materiais 
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FIGURA 1.11 
Variação da quantidade de água absorvida nas diferences regiões 
das raízes. 

hidrofóbicos que dificultam a absorção de água. No entanto, 
para espécies arbóreas, especialmente durante os períodos de 
donn€ncia, as regiões mais velhas das raízes podem absorver 
quantidade significativa de água. 

Após a água ter sido absorvida nos pêlos ou células da epiderme 
das raízes, ela tem que se movimentar radialmente atravessando o 
córtex para chegar aos elementos do xilema no centro do esteio 
(Fig. 1.12). Existem três caminhos possíveis para o movimento da 
água da epiderme até a endoderme das raízes: a via do apoplasto, 
a da rransmembrana e a do simplasto (Fig. 1.12). A via apoplasto 
verifica-se através de um cantlnho contfnuo representado pelas 
paredes celulares e espaços intercelulares; nela, portanto, a água 
não atravessa nenhuma membrana. 

Tanto na via transmembrana quanto através do simplasto, a 
água necessita atravessar membranas. No caso do caminho trans· 
membrana, ocorre passagem de água através de várias membranas, 
entrando numa célula de um lado e saindo do outro para entrar 

FIGURA l.l 

estria de 
Caspary 

xllema 

esteio 

eododerme 

córtex 
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em outra célula. A água atravessa pelo menos duas membranas 
de cada célula, isso quando o tonoplasto não está envolvido. 

O simplasco consiste no espaço ocupado por citoplasmas de 
células interconectadas por plasmodesmas (microporos), através 
dos quais a água caminha de uma célula para outra. A impor· 
tância relativa das vias apoplasto, transmembrana e sirnplasto 
ainda não está claramente estabelecida. Esses caminhos não são, 
necessariamente, mutuamente excludentes, existindo apreciável 
transfer€ncia de água de um para o outro quando esta cruza o 
córtex da raiz. Na realidade, a água do apoplasto está em cons· 
tante equilíbrio com a água do simplasto e do vacúolo. 

Nas regiões mais jovens próximas à ponta das raízes, a água 
6.uirá diretamente do córtex para dentro do xilema cm desenvol
vimento, encontrando relativamente pouca resistência ao longo 
do caminho. Os vasos do xilema são localizados no centro das 
raízes, numa região conhecida como esteio. Nas regiões mais 
maduras, circundando o esteio encontra-se uma camada de 
células conhecida como endoderme (Fig. 1.12). 

Na maioria das raízes, a parede das células da endoderme 
apresenta um espessamento característico, chamado de estrias de 
Caspary. Essas estrias são principalmente compostas de suberina, 
um mistura complexa de substâncias hidrofóbicas, ácidos graxos 
de cadeia longa e álcoois, que ocupam os espaços entre as micro· 
fibrilas de celulose e os espaços intercelulares. Com isso, na endo· 
derme, as estrias de Caspary apresentam-se como uma barreira 
ffsica efetiva ao movimento radial de água através do apoplasco. O 
resultado é que a água se move para dentro e para fora do esteio 
somente passando através das membranas das células da endo· 
derme, ou seja, a endoderme é que oferece a rnaior resistência 
ao movimento de água através da raiz. 

Nas raízes com crescimento secundário, geralmente a endo· 
derme é eliminada com o córtex. Naquelas regiões mais velhas 
que permanecem com crescimento primário, freqüentemente se 
desenvolvem paredes secundárias espessas. A formação dessas 

-- via do simplasto e 
da transmembrana 

--ar 

-.--água 

partlcula 
de solo 

Seção transversal de uma raiz com diferentes tecidos, que vão desde a epídcrme (mais externamente) até o xilcma (mais internamente); 
os pêlos absorventes estão em íntimo contato com filmes de água que circundam as parrlculas de solo. 
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paredes pode não ocorrer em algumas células da endoderme 
opostas aos pólos do xilema, que retêm as estrias de Caspary e 
não sofrem espessamentos adicionais. Essas células denominam
se células de passagem e, nesses casos, são importantes para a 
passage1n de água, bem co1no de minerais, através da endoderme 
em direção ao xilema. 

Após atravessar a endoderme, já dentro do esteio, a água 
encontra resistências semelhantes àquelas do córtex, podendo 
voltar a se mover nas paredes celulares (apoplasto) e daí chegar 
ao lume dos elementos de vaso e traquefdeos. 

O movimento de água diminui quando as raízes estão sujeitas 
a baixas temperaturas, níveis elevados de dióxido de carbono, 
anaerobiose ou tratamento com inibidores da respiração como 
cianeto ou dinitrofenol. A anaerobiose é mais comumence encon
trada em plantas submetidas a solo alagado, podendo levar a um 
murchrunento nas espécies não adaptadas a tal condição. Essas 
observações indicam uma relação da respiração com o movimento 
de água nas raízes; no encanto, a exata explicação para esse efeito 
não está clara. Aparentemente, a respiração estaria relacionada 
à manutenção da integridade celular e alongamento continuado 
das raízes; mais recentemente, tem sido sugerida uma ligação da 
respiração com a inativação das aquaporinas. 

Assim como na absorção, seja qual for o caminho do movi
mento radial, o fluxo de água será dependente do gradiente decres
cente de potencial de água entre o xile1na e a solução do solo em 
contato com a superfície das raízes. Esse gradiente aun1enta com 
o estabelecimento de uma pressão negativa (tensão) dentro do 
xilema, devido à evaporação de água nas folhas (transpiração). 

MOVIMENTO ASCENDENTE DE ÁGUA 
NOXILEMA 

O principal tecido condutor de água nas plantas é o xilema, 
responsável também pela condução de minerais, de algumas 
pequenas moléculas orgânicas e pela sustentação. Compa
rado com a complexidade do movimento radial, no xilema o 
caminho da água é mais simples, apresentando baixa resistência. 
Junta1nente com o floen1a, o xilema se constitui de um sistema 
contínuo de tecido vascular que se estende pelo corpo da planta 
(Fig. l.13A). As células condutoras no xilema têm anatomia 
especializada que as capacita a transportar grandes quantidades 
de água com muita eficiência. 

Existem dois tipos básicos de células condutoras no xilema, os 
t.Taqueídeos e os elementos de vaso, sendo ambos mortos. Consti
tuem-se de células alongadas com paredes secundárias nas quais 
ocorrem as pontoações (Fig. l .13B). As pontoações dos craquef
deos pontiagudos concentram-se nas extremidades, conectando
os com o ttaqueídeo vizinho. Os elementos de vaso, além das 
pontoações, apresentam perfurações que são áreas destituídas de 
paredes primária e secundária. As perfurações podem ocorrer late
ralmente, mas geralmente ocorrem nas paredes terminais (placa 
de perfuração), de modo que os elementos de vaso são unidos 
por placas de perfuração constituindo colunas contínuas e longas, 
chamadas de vasos. 

A 

"'-
~ 
! 

B 

• • 

• 
• • 
• 
• 
• 
• 
• 
• 
• 
•• 
• 
• 

• . 
. . . 
: 
• •• . . . • 
• • . : . . 
.• . . 

• • . ., . 
• 
• 
• 

,. . 
. 
• • • 

• 

• 

V 
traquefdeos 

FIGURA 1.13 

Relações Húlricas 1 7 

endoderme 

xilema 

pericicio 

floema 

placa de 
~perfuração placa de composta 

perfuração 
simples -

l ~ 
~ 
90 

o o 
o o 
o 

"'""' o o 
b"" o o 

pontoações 

elementos de vaso 

A. Representação do tecido vascula.r de raízes jovens mostrando os 
grandes vasos do xilema numa seção transversal. B. Comparação 
estrutural de traqueídeos e elementos de vaso envolvidos no trans
porte de água pelo xilema. 

O craqueídeo, considerado evolutivamente mais primitivo 
que o elemento de vaso, é o único tipo de célula condutora de 
água nas gimnospermas. O xilema da grande maioria das angios
pennas é constituído predominantemente por elementos de vaso. 
Acredita-se que os elementos de vaso são condutores de água 
mais eficientes do que os ttaqueídeos; no entanto, as bolhas de 
ar que podem ser formadas no interior dos vasos causam, em 
geral, maior obstrução ao fluxo de água nos primeiros do que 
nos últin1os. 

Diferentemente do movimento radial na raiz, a resistência ao 
fluxo de água no xilema é relativamente menor, dada a ausência 
de membranas e citoplasn1a. Além disso, as placas de perfuração 
dos elementos de vaso permitem que a água se mova livre1nente. 
O movimento de água no xilema é um fluxo em massa gerado 
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por um gradiente de potencial de pressão (tl l/',) entre as extre
midades do sistema condutor. 

Quando soluções marcadas com corantes, solutos radioativos 
ou água contendo 3H ou 180 são administrados à planta, os pulsos 
radioativos são rapidamente detectados nos vasos e traqueídeos, 
de modo a possibilitar o acompanhamento do movimento da 
seiva. A velocidade do movimento pode variar de l m h- 1 (0,3 
mm s- 1

) até, em casos extremos, 45 m h 1 (13 mm s- 1). Tem 
sido estimado que, para o movimento de água em um vaso do 
xilema de 80 µm de diâmetro a uma velocidade de 4 mm s-1, seja 
necessário um t1 IJ', = 0,02 MPa m 1. Esse valor é extremamente 
inferior ao gradiente de potencial de água (tl I/'.) exigido para a 
água se movimentar radialmente nas raízes, que é estimado em 
2 X 10' MPa m-1• 

Considera-se que o t1 I/'~ = 0,02 MPa m 1 é necessário para 
vencer as resistências do movimento de água inerentes à estrutura 
dos tecidos condutores, como superfícies irregulares nas paredes, 
perfurações etc. No entanto, somada a essas resistências existe a 
força da gravidade, que éde 0,01 MPa m- 1

• Sendo assim, se forem 
consideradas árvores de grande porte como a sequóia (Se,quoia 
sempervirens), cujo movimento de água das raízes até as folhas 
pode envolver distâncias de cerca de 100 m, estima-se a necessi
dade de um t1 IJ', = 3 MPa (0,02 + 0,01 = 0,03 MPa m- 1 X 100 
m = 3 MPa), ou seja, 29,6 atmosferas para vencer o somatório 
de todas as resistências. 

Dentro desse contexto, o que sempre interessou muito aos 
fisiologistas de plantas foi entender como o t1 IJ', é gerado. Clara
mente, sabe-se que diferentes forças podem provocar movimento 
de água no xUema, con10 a pressão positiva da raiz e a capilaridade. 
Entretanto, a teoria considerada mais completa para explicar os 
movirnentos a maiores distâncias é a teoria da coesão e tensão, 
que combina a transpiração com a alta força de coesão entre as 
moléculas de água para explicar a formação do t1 IJ',. 

Pressão positiva da raiz 
Como já mencionado, a força motriz que dirige o movimento da 
água através da raiz é representada pela diferença de potencial 
de água entre a solução do solo na superfície da raiz e a seiva do 
xilema. O Potencial osmótico ( lftw) concribui relativa1nente pouco 
para o potencial de água no xilema em plantas que transpiram 
rapidamente, mas é importante a baixas velocidades de transpi· 
ração, levando ao desenvolvimento de um fenômeno conhecido 
como pressão positiva da raiz. O \ft., nessa situação, decresce aos 
seus níveis mais baixos em plantas desfolhadas em que a trans

piração é zero. 
A pressão positiva da raiz é facilmente visualizada quando 

o caule de uma planta herbácea é cortado acima da linha do 
solo; nessa condição, a seiva do xilema exsudará na superfície 
cortada por várias horas. Essa pressão pode ser medida a partir 
do acoplamento de um manômetro à extremidade cortada (Fig. 
1.14). A pressão da raiz pode ser interpretada como uma pressão 
hidrostática no xilema, entretanto, ela leva esse nome porque 
a força que causa o movimento da seiva que exsuda origina
se na raiz. 

seiva do xilema 

mercúrio 

FIGURA 1.14 
Representação de um tipo de manômetro, dispositivo utilizado para 
medir a pressão positiva na raiz. A pressão pode ser obtida através da 
medição do deslocamento que a absorção de água pelas raízes causa 
na coluna de mercúrio. 

Como se desenvolve a pressão positiva da raiz? Da solução 
diluída do solo, as raízes absorvem íons, que são transportados 
para o esteio e depositados aúvamente no xilema. O acúmulo 

de fons diminui o potencial osmótico e, conseqüentemente, o 
potencial de água ('/' ,J da seiva do xilema. Essa redução do '/'., 
gera um movimento de água passando das células corticais para 
o esteio atravessando as membranas das células da endoderme 
(ver abordagem anterior sobre absorção e movimento radial de 
água nas raízes), gerando então uma pressão hidrostática posi
tiva no xilema. Nesse caso, as raízes podem ser comparadas a um 
simples osmõmetro em que a endoderrne constitui a membrana 
semipermeável, os íons acumulados no xilema representam o 
soluto dissolvido e os vasos do xilema representam o tubo vertical 
(ver Fig. 1.6). 

A pressão positiva da raiz é nlaior em plantas bem hidratadas, 
sob condições de alta umidade relativa do ar, acarretando, nessa 
situação, pouca transpiração, e de solos com boas condições de 
umidade. Em plantas com alta taxa rranspiratória, a absorção, o 
transporte e a perda de água para a atmosfera são tão rápidos, que 
a pressão positiva no xUema nunca se desenvolve. Nesses casos, 
ocorre na realidade o estabelecimento de uma pressão negativa. 
Devido às variações das condições ambientais, a pressão positiva 
da raiz varia continuamente durante o dia e entre as estações do 
ano. Existem também grandes diferenças entre espécies, variando 
de 0,05 a 0,5 MPa. 

Considerando que a pressão positiva da raiz não é um fenô
n1eno observado em todas as espécies, que no xile1lla de plantas 
sob elevada taxa transpiratória ocorre tensão (pressão negativa) 
e que a pressão medida é muito menor do que aquela necessária 
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para vencer o somatório das resistências para chegar no topo de 
uma árvore de 100 m, por exemplo (3 MPa), fica claro que esse 
fenômeno não é o responsável pela ascensão da seiva em todos 
os casos. 

A mais óbvia evidência da existência de uma pressão posi
tiva nas raízes é a ocorrência de um fenômeno conhecido 
como gutaçao (Fig. l.15), que é a eliminação de líquido pelas 
folhas através dos hidatódios. Os hidatódios são poros seme
lhantes aos estômatos, localizados sobre espaços intercelulares 
da epiderme das folhas. Abaixo desses poros, existe um tecido 
frouxo adjacente e em contato direto com as terminações do 
xilema, chamado epirema. A gutação é mais percepável quando 
a transpiração é suprimida e a umidade relativa do ~r e do solo 
é alta, o que geralmente ocorre durante a noite. E um fenô
meno muito freqüente em plantas de florestas pluviais tropi
cais, como a floresta amazônica. No entanto, exemplos corri
queiros são as gotas de água sobre a lâmina foliar de gramíneas 
e ao longo da margem de algumas folhas de plantas herbáceas 
pela nianhã. 

flGl RA 1.15 
Folhas de Cissus verticillata apresentando gucação pela manhã. 
Observe secreção de gotículas de água pelos hidacódios, que 
estão localizados nas margens dos limbos das folhas. (Foco: V. F. 
Kinupp.) 
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Capilaridade 
Se um tubo capilar de vidro aberto nas extremidades for inse
rido verticalmente num volume de água, o Líquido subirá pelo 
tubo acima da superfície da água. Esse fenômeno é chamado de 
capilaridade e ocorre devido à interação de forças como adesao, 
coesão e ten.sc1o superficial da água, com afCJTça da gravidade agindo 
sobre a coluna de água. A força de adesão é gerada pela atração 
entre as moléculas de água (dipolo) e a superfície interna do tub~; 
quer seja o tubo de vidro ou elementos traqueais do xilema. A 
medida que ocorre o fluxo de água ao longo da parede do cubo, 
as forças de coesão entre as moléculas de água agem "puxando" o 
volume de água que se encontra no interior do tubo. Essa subida 
da água continua até essas forças serem balanceadas pela força 
da gravidade. 

Quanto mais estreito for o tubo, mais alto a água subirá, devido 
às forças atrativas da superfície, que são maiores cm relação à da 
gravidade, ou seja, a subida da água em um tubo capilar é inver
samente proporcional ao raio do tubo. Em elementos traqueais de 
50 µn1 de diãn1etro, a água sobe a u1na altura de cerca de 0,6 m; 
já em elementos de vaso com diâmetro de 400 µm, subirá apenas 
0,08 m. Com base nesses números, o movimento ascendente da 
água por capilaridade no xilema pode ser considerado impor
tante somente para plantas vasculares de pequeno porte. Logo, 
a capilaridade é insuficiente para explicar o mecanismo geral de 
ascensão da seiva no xilema. 

Teoria da coesão e tensão 
Nas plantas vasculares, a água chega até as folhas através do 
xilema, que apresenta muitas ramificações, formando uma intrin
cada rede de vasos no limbo foliar. Devido à transpiração que as 
plantas geralmente apresentam, é muito importante que a água 
perdida seja rapidamente reposta. Para explicar a ascensão da 
seiva no xilema, a teoria mais amplamente aceita é a da coesão 
e tensão, que teve seu primeiro detalhamento descrito por H. 
H. Dixon, cm 1914. 

A reposição da água nas folhas deve-se a uma diminuição no 
potencial de água causada pela evaporação nesses órgãos, que 
provocará o carreamento de água dos terrninais do xilema. Do 
xilema, a água é "puxada" junto às paredes celulares para dentro 
das células da folha. Como resultado da remoção de água do 
xilema, a seiva fica sob tensão {pressão negativa), que é trans
mitida para as regiões inferiores da planta até as raízes, através 
das colunas conónuas de água existentes nos traqueídeos ou nos 
elementos de vaso. Nas raízes, o menor potencial de água (mais 
negativo) da seiva do xilema fará com que a água se mova em 
direção aos elementos condutores vinda da solução do solo atra
vessando o córtex e a endoderme. A teoria da coesão e tensão 
fundamenta-se na existência de uma coluna conónua de água 
indo da ponta das raízes, passando pelo caule, até as células do 
mesofilo das folhas. 

É na superfície das paredes celulares das folhas que se desen
volve a pressão negativa que causa o rnovilnento ascendente 
da seiva no x:ilema. A água nos espaços intercelulares do meso-
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Retração da interface ar-líquido nos interstícios da parede celular originando tensões ou pressões negativas nas folhas. A evaporação ocorre 
na interface ar-água do filme de água que cobre a parede celular das células do n1esofilo. Com o aun1ento da evaporação, desenvolvem-se 
meniscos de raios microscópicos cada vez menores. A tensão superficial causa pressão negativa na fase líquida. 

li.lo está sujeita às mesmas forças de tensão superficial encon
tradas nos poros capilares do solo (ver item Água 110 solo). A 
água envolve a superfície das células do mesofilo como uma fina 
película, aderida às microli.brilas de celulose e outras superfícies 
hidrofi1icas. As células do mesoli.lo estão em contato direto com 
a atn1osfera através de um extenso sistema de espaços intercelu
lares. lniciahnente ocorre a evaporação da água do delgado filme 
que reveste esses espaços. Como a água é perdida para a atmos
fera, a interface ar- Jfquido retrai-se nos interstícios da parede 
celular (Fig. 1.16). Isso cria meniscos microscópicos curvos na 
superfície ar-água. 

' A medida que aumenta a evaporação da água da parede, a 
interface ar- água desenvolve meniscos de raios cada vez menores, 
e a tensão superficial nessa interface gera progressivamente uma 
pressão cada vez 1nais negativa (ver equação 1.14), a qual tende a 
deslocar mais líquido em direção a essa superfície. Em razão de a 
coluna de água ser contínua, esse potencial de pressão negativo, 
ou tensão, é transmitido através de toda a coluna até o solo adja
cente à raiz. Como resultado, a água é literalmente "arrastada" 
através da planta, das raízes até a superfície das células do meso
filo nas folhas. Assim, a força motriz que dirige o transporte no 
xilen1a é gerada na interface ar-água dentro das folhas. 

Evidências indiretas têm corroborado a teoria da coesão e 
tensão, por indicarem que a água no xilema de plantas transpi
rando apresenta significativa tensão. Por exemplo, com o rompi
mento da coluna contínua (cavitação), a água recua rapidamente, 
produzindo vibrações que pode1n ser ouvidas a partir de ampli
ficações ultra-sônicas. Além disso, se o ron1pirnento da coluna 
for feito a partir do corte do caule abaixo de uma superfície com 
solução colorida, facilmente é visualizada a rápida absorção da 
solução para dentro dos elementos traqueais. A coloração artifi
cial de flores baseia-se exatamente nesse princípio. 

Outras evidências envolvem medidas da espessura do caule e 
avaliação direta da tensão nos vasos do xilema. Por intermédio de 
medidas sensíveis com dendrógrafos, usados para medir pequenas 
mudanças no diâmetro de caules, tem sido observado decréscimo 
na espessura dos caules durante períodos de transpiração ativa e 
retorno quando a transpiração declina. Além disso, foi possível 
fazer medidas diretas da tensão nos vasos do xilema com a bomba 
de pressão, técnica desenvolvida por P. F. Scholander (Scho
lander et al., 1965). Cortando-se uma folha ou um ramo da planta 
durante a transpiração, as colunas de água recuam abruptamente 
para o interior do tecido, abaixo da superfície cortada, devido 
à tensão. A coluna de água pode ser forçada para o caminho 
contrário até a superfície cortada, por um aumento de pressão 
induzido numa câmara onde a parte da planta está inserida (Fig. 
1.17). A magnitude da pressão necessária para o retomo da água 
à superfície cortada é aproximadamente igual à tensão que existia 
no xilema. Com esse dispositivo, têm-se medido tensões no xilema 
da ordem de -0,5 a - 2,5 MPa en1 plantas sob alta taxa trans
piratória. 

Finalmente, também é importante como evidência o fato de 
o potencial de água (1/1'.) na base de uma planta ser menos nega
tivo do que o 1/1'.., no topo, principalmente devido a diferenças do 
componente potencial de pressão. As evidências indicam clara
n1ente que a coluna de água do xilema é literalmente "puxada" 
para a parte superior de uma planta vascular em resposta à trans
piração. 

A teoria é chamada de coesão e tensão porque requer que as 
propriedades coesivas da água sejam capazes de suportar tensão 
da coluna de água do xilema, ou seja, é muito importante que 

' a coluna contínua de água seja mantida. E necessário lembrar, 
também, que a adesão das moléculas de água às paredes dos 
traqueídeos e vasos do xilema e às paredes das células das folhas 
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Diagrama de uma bomba de pressão usada para medir a tensão ou 
pressão negativa da água no xUema. Cortando-se um ra1no de uma 
planta que esteja transpirando, a coluna líquida no interior do xUema 
recua para o interior do vaso, devido à tensão a que ela escava subme
tida. A pressão necessária para que a seiva ~sa emergir na extre· 
midade corcada do ramo é equivalente à tensão que existia na água 
presente no xUema. A quantificação dessa pressão pode ser feita a 
partir da medição da pressão injetada na câmara da bomba. 

e raízes é cão imponante para a ascensão da seiva quanto a tensão 
e a coesão. 

A manutenção da integridade da coluna de água ou a resis
tência à ruptura devem-se à força tênsil da água, que é alta devido 
às forças coesivas entre as moléculas de água. Essa força cênsil 
depende do diâmetro e das características da parede do conduto, 
no caso o xilema, e também dos gases e solutos dissolvidos. A 
força tênsil é uma medida da tensão máxhna que determinado 
material pode suponar sem se quebrar, tipicamente urna proprie
dade de sólidos. 

Tem sido demonstrado que geralmente a água pura, livre de 
gases dissolvidos, é capaz de resistir a uma tensão da ordem de 
- 25 a - 30 MPa a 20ºC. Isso é aproximadan1ente 10% da força 
tênsil do cobre e 10 vezes maior que a pressão (subatmosférica) 
negativa ou tensão de - 3 MPa (L1 IJIP = 3 MPa, definido anterior
mente) requerida para deslocar uma coluna de água acé o topo de 
uma árvore de 100 m, sem que seja interrompida. Desse modo, 
considera-se que a força tênsil da água é suficiente para evitar a 
separação das moléculas sob tensão, necessária para ascensão da 
água no xilema de grandes árvores. 

Apesar do exposto no parágrafo anterior, a grande tensão que 
se desenvolve no xilerna das árvores e em outras plantas pode criar 
problemas. Com o aumento da tensão da água existe tendência 
de ar ser puxado através dos microporos das paredes celulares 
do xilema. Além disso, a água no xilema contém diversos gases 
dissolvidos, como dióxido de carbono, oxigênio e nitrogênio, e, 
quando a coluna de água está sob tensão, os gases ficam propensos 
a se separar da solução. Como conseqüência, ocorre inicialmente 
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a formação de bolhas microscópicas na interface água-parede dos 
elementos traqueais. Essas pequenas bolhas podem coalescer e 
expandir-se rapidamente ocupando todo o conduto do xilema. 
O processo de rápida formação de bolhas no xilema é chamado 
cavi111çâo, resultando na formação de bolhas de ar que provocam 
obstrução do conduto, chamada de embolia. A embolia no xilema 
quebra a continuidade da coluna de água, interrompendo o trans
porte de água. O rompimento nas colunas de água do xilema não 
é muito freqüente; entretanto, quando ocorre, se não for repa
rado, pode ser prejudicial às plantas. 

A expansão da cavitação no xilema pode ser impedida 
porque os gases não atravessam facilmente os pequenos poros 
das pontoações dos elementos de vaso e traqueldeos, um efeito 
também causado pela alca tensão superficial da água. Conside
rando que os capilares do xilema são mterconectados, a bolha 
de ar não pára completamente o fluxo de água, uma vez que 
esta pode desviar do ponto bloqueado para o conduto vizinho 
(Fig. 1.18). Desse modo, as pontoações nas paredes do xilema 
auxiliam no isolamento da bolha de ar num único traquefdeo 
ou elemento de vaso, restringindo a cavitação. Além disso, 
muitas plantas têm crescimento secundário em que novo xilema 
é formado a cada ano. 

TRANSPIRAÇÃO 
A perda de água pelas plantas na forma de vapor é conhecida 
como transpiração. Esse processo pode ser considerado dominante 
na relação água- planta. A evaporação da água produz o gradiente 
de 1Jr,.,, que é a causa principal do movimento da água através do 
xilema, controlando a taxa de absorção e ascensão da seiva. 

o o 
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o o bolha de ar -il-"--

V 
• o 

o o 

o o 
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tf1ouRA 1.18 
Formação de grandes bolhas de ar no interior do xilema, chamada 
embolia, como resultado da caviração. Desvio do fluxo de água para 
vasos adjacentes cm função da embolia. 
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Cerca de 95% de toda água absorvida pelas plantas é perdida 
pela transpiração, sendo o restante (ou menos) usado no meta
bolismo e crescimento. As plantas de maior interesse do ponto 
de vista de produção agrícola são as que apresentam maiores 
taxas de transpiração. Freqüentemente, muitas centenas de litros 
de água são requeridas para produzir cada quilograma de massa 
seca; transpiração excessiva pode levar a significativa redução 
na produtividade. Um ponto de discussão ainda é se a trans
piração apresenta alguma vantagem às plantas, un1a vez q ue a 
perda intensa de água tem profundas implicações para o cresci
mento. Sem a transpiração, uma única chuva ou irrigação poderia 
prover água suficiente para o crescimento de algumas espécies de 
plantas, considerando que a cobertura vegetal tenha impedido a 
evaporação do solo. 

A transpiração pode ocorrer em qualquer parte do organisn10 
vegetal acima do solo; no entanto, apesar de uma pequena quan
tidade de água ser perdida através de pequenas aberturas da 
casca de caules e ramos jovens Oenticelas), a 1naior proporção 
ocorre nas folhas (mais de 90%). Isso torna a transpiração inti
mamente ligada à anatomia da folha (Fig. 1.19). A multicamada 
de ceras conhecida corno cutícula, que cobre a epiderme das 
folhas, funciona como uma barreira bastante efetiva à saída de 

cloroplasto 

cu ti cuia 

\ y 

;~~ 
1 • • 

xilema 

noema 

água, tanto líquida quanto na forma de vapor, protegendo as 
células de uma eventual dessecação letal. Essa proteção é variá
vel entre as espécies dependendo da espessura da cutfcula (Fig. 
l.20B) . No entanto, a continuidade da epiderme imposta pela 
cutícula é interrompida por pequenos poros que fazem parte do 
complexo estomático. Cada poro é circundado por duas células 
especializadas, as células-guardas, que funcionam como válvulas, 
operadas pela turgescência, que controlam o tamanho da aber
tura do poro (Fig. 1.20). 

O interior da folha é composto por células do mesofiJo fotos
sintético apresen tando um sistema interconecrado de espaços 
intercelulares, que pode atingir até 70% do volume das folhas 
em alguns casos ocupados por superfícies úmidas, de onde a água 
evapora, e por ar. Geralmente, os estômatos são mais abundantes 
na superfície inferior das folhas. Eles são localizados de forma 
que, quando abertos, a rota para as trocas gasosas (principal
mente dióxido de carbono, oxigênio e vapor d'água) entre os 
espaços internos das folhas e a atmosfera circundante seja facili
tada. Por causa dessa relação, esse espaço é referido con10 espaço 
subestomático. 

Na transpiração estão envolvidas a evaporação de água das 
paredes úmidas das células para o ar circundante dos meatos e a 
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Representação diagramática da lâmina foliar em seção transversal. Notar especialmente a presença de cutícula cobrindo as superfícies 
externas, as resistências à saída da água (resistência escomática e da camada de ar limítrofe). o extenso espaço intercelular com acesso ao 
ar do ambiente através dos estô1natos. Notar também as conexões plasmodesmáticas entre as células da epiderme e as células dos parên
quimas (que são aquelas dispostas entre a epiderme superior e a inferior) e a ausência de cloroplasros nas células da epiderme. 
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FIGURA 1.20 
Vista frontal da epiderme da face inferior de folhas de Heliocaypus 
americanus (A) e Hevea brasiliensis (B). ce - célula da cpide.rme, 
e - cutícula, cs - célula subsidiária, cg- célula-guarda, pe-poro 
estomácico. (Focos: C. M. Pisicchio e M. E. Medri.) 

passagem dos espaços subestomáticos para a atmosfera externa 
da folha. Acredita-se que grande parte da água evapore da super
fície interna das células do mesofilo que rodeiam os espaços de 
ar subestomáticos. 

O caminho pelo qual o vapor de água escapa após a evapo
ração (espaço subestomático) é relativamente simples. Ele se 
difunde através dos espaços intercelulares e para fora, através 
dos estômatos. Essa difusão é conhecida como transpiração esio
mácica, responsável por 90 a 95% da água perdida pelas folhas, 
ou seja, existe uma alta correlação entre a condutância estomá
tica e a transpiração. Para Dalbergia miscolobi1~m foi observado 
um coeficiente de correlação de 0,91 entre esses dois parâmetros 
(Sassaki et ai., 1997). A difusão de vapor de água pode ocorrer 
também através das células da epiderme e cutícula (transpiração 
cuticular), um caminho com resistência alta e variável entre as , 
espécies, dependendo da espessura da cutícula. E necessário 
destacar a importância da difusão como processo que controla a 
transpiração, visto que o movimento é dirigido pelo gradiente de 
concentração de vapor de água ou gradiente de pressão de vapor 
entre as superfícies onde a água está evaporando e a atmosfera. 

Força que dirige a transpiração 
A difusão é n1uito mais rápida em um gás do que em um líquido, 
o que torna esse processo adequado para n1over vapor de água 
através da fase gasosa da folha. Embora tenha sido estabelecido 
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que o movimento de água no sistema solo-planta-atmosfera é 
determinado por um gradiente de potencial de água, para a trans
piração, onde ocorre difusão na forma de vapor, é melhor pensar 
em gradienre de concentração de vapor de cf&ua ( .:11/lva) ou gradiente 
de pressão de vapor (.:1e), que são equivalentes. A pressão de vapor 
da água (e) é medida em quilopascal (KPa) e é proporcional à 
concentração de vapor de água (Cva) que pode ser expressa em 
mol m- 3• 

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

A transpiração nas folhas vai depender do gradiente de pressão 
de vapor ou de concentração de vapor de água entre os espaços 
de ar da folha e o ar externo. Além disso, vai depender também 
das resistências (r) à difusão durante o percurso. Esse conceito 
de transpiração é análogo ao fluxo de elétrons em um circuito 
elétrico, ou seja, análogo a lei de Ohm, em que as resistências 
estão associadas com cada pane do caminho (Fig. 1.19). 

Enquanto, na evaporação, o escape do vapor de água é contro· 
lado simplesmente por uma resistência chamada de resislência da 
camada de ar adjacente ou camada de ar linútrof e à superfície evapo· 
rance (ra), no caso da rranspiração somam-se a esta as resisrências 
da própria folha (rf). Entre as rf, a principal é a resislência dos poros 
estomáticos (rs), que é variável uma vez que o estômato pode estar 
totalmente aberto, parcialmente abeno ou fechado. Sendo assim, 
transpiração (T) expressa em mo! m- 2 s- 1 pode ser relacionada 
com as resistências (r) expressas em s m- 1 pela seguinte equação, 
considerando nesse caso o L1Cva expresso en1 1nol 111 l : 

T = _C_v_ac...(ml_h...c•l __ C_v_a_'°"_> 
rf + ra 

(1.16) 

onde Cva<lolhol é a concentração de vapor de água dentro da folha 
e Cva1.,> é a concentração de vapor de água no ar fora da folha. 

Em princípio, supõe-se que, na transpiração, o espaço de 
ar subestomático da folha é normalmente saturado ou muito 
próximo da saturação de vapor de água. Isso porque as células do 
mesofilo que circundam os espaços de ar apresentam uma grande 
área de superfície de exposição para a evaporação da água. Por 
outro lado, a atmosfera que circunda a folha dificilmente está 
saturada de água; ao contrário, freqüentemente tem um conteúdo 
de água muito baixo. Logo, essa diferença na concentração de 
vapor de água entre os espaços de ar internos da folha e o ar que 
a circunda é a força que dirige a transpiração. 

Tanto a pressão de vapor de água quanto a concentração de 
vapor são fortemente dependentes da umidade relatill{l (UR) e da 
temperatura. A umidade relativa pode ser definida como a concen
tração de vapor de água (Cva) expressa como uma fração da 
concentração n1áxilna de vapor de água (saturação, Coo, .. ,i}: 

( 1.17) 
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ou, C11a = UR x Cm1.,, (l.18) 

o rncsmo é válido para a pressão de vapQr. A umidade relativa 
que comumente é expressa em porcentagem, quando atinge 50%, 
por definição tem a metade da concentração de vapor de água 
que teria se estivesse saturada de vapor. 

A umidade relativa pode ser definida também como a razão 
entre a quantidade rnáxima de vapor de água que pode ser 
retido pelo ar a uma dada temperatura. Segundo essa definição, 
a umidade relativa é influenciada pela temperatura, e, em conse
qüt:ncia, a pressão de vapQr e a concentração de vapor da água 
também. Isso porque a capacidade de retenção de água aumenta 
bastante com a temperatura, por exemplo, a lO"C a concentração 
de vapQr de água cm ar saturado (Cva"°'J é 0,522 mol m-•, a 
20"C é 0,961 mol m-1 e a 30"C é 1,28 mol m- 1. A umidade e a 
temperatura podem, então, modificar a magnitude do gradiente 
de concentração de vapor de água entre a folha e a atmosfera, 
influenciando a taxa de transpiração. 

Além da u1nidade relativa e da temperatura, u1n terceiro fator 
iinportante que interfere na taxa de transpiração é o vento, que 
está diretamente relacionado com a resistt:ncia da camada de ar 
limítrofe (ra). Essa resistência ocorre devido à camada irrestrita 
de ar úmido adjacente à superfície da folha, que, com o aumento 
de sua espessura, modifica a extensão efetiva do caminho da 
difusão do vapor de água para a atmosfera. De acordo com a lei 
de Fick, a maior extensão do caminho da difusão diminuirá a 
taxa de difusão e, nesse caso, a transpiração. 

A espessura da camada de ar limítrofe é determinada prima
riamente pela velocidade do vento. Quando o ar que circunda 
a folha está parado, a espessura da camada de ar limítrofe pode 
aumentar, elevando a resistência e diminuindo a transpiração. 
Nessa condição, mesmo se os estômatos estiverem com boa aber
tura, a transpiração será prejudicada. Com o aumento da velo
cidade do vento, a espessa camada de ar limítrofe que se pode 
ter formado é retirada, favorecendo assim a transpiração devido 
ao decréscimo da resistência, ou seja, do caminho a ser percor
rido na difusão. 

Por que a transpiração? 
Argumenta-se que a transpiração é benéfica às plantas porque 
causa o resfriamento das folhas, ascensão da seiva e aumento na 
absorção de nutrientes. Embora o resfriamento seja benéfico, 
folhas sob sol pleno raramente são injuriadas por temperatura 
elevada quando a transpiração é reduzida, situação esta que pode 
ocorrer Por murchamento tempQrário, provocando fechamento 
dos estômaros. 

A transpiração aumenta a velocidade do movimento da seiva 
no xilema, mas experimentos têm mostrado que é improvável 
que isso seja essencial. A transpiração meramente aumenta a 
velocidade e a quantidade de água em movimento até o alto de 
uma planta, mas não existem evidências de que essa maior taxa 
seja benéfica. 

Absorção e translocação de nutrientes são provavelmente 
aumentadas por taxa de transpiração elevada; todavia, muitas 

plantas se desenvolvem bem na sombra e em hábitats úmidos, 
onde a transpiração é baixa. Além disso, em experimentos 
utilizando-se elementos marcados com radioatividade, têm-se 
mostrado que os nutrientes continuam circulando na planta, 
mesmo na ausência da transpiração. 

Somando-se a impossibilidade de entender claramente os 
benefícios da transpiração, freqüentemente esse processo resulta 
em estresse de água e injúrias por dessecação. Isso ocorre especial
mente sob condições de elevada temperatura e baixa un1idade do 
ar e do solo. Aparentemente, a evolução da estrutura das folhas 
parece ter favorecido o processamento interno da fotossíntese, 
Possibilitando a entrada e a difusão rápida de dióxido de carbono 
pelos estômatos abertos, em detrimento de uma diminuição da 
taxa transpiratória. Exceção deve ser lembrada para plantas de 
hábitat muito seco. Assim, a alta t.axa de transpiração é o resul
tado inevitável da evolução dos estômatos e, conseqüentemente, 
das folhas, para absorção de dióxido de carbono para a fotossín
tese. Os cstôrnacos permitem que dióxido de carbono da atmos
fera se difunda para dentro dos espaços intercelulares dos tecidos 
fotossintéricos, onde se dissolve na fase aquosa, Possibilitando 
que ocorra a redução fotossinréóca. 

Do ponto de vista exposto, as plantas terrestres estão adap
tadas a absorver o máximo possível de dióxido de carbono da 
atmosfera e limitar também ao máximo a perda de água. Não 
há como as plantas excluírem a perda de água sem, simultane
amente, obstarem a entrada de dióxido de carbono na folha. A 
solução desse dilen1a para as plantas é a regulação temporal da 
abertura estomácica, fechando-a à noite quando não fotossinte
tizam, evitando perda desnecessária de água. Pela manhã, desde 
que não haja lirnitações de água para a planta, é vantajoso para 
ela abrir os estôrnatos e permitir a entrada de d ióxido de carbono, 
mesmo que isso envolva perda de água por transpiração esto
mática. 

Em situação de estresse hídrico moderado, a abertura esto
mática será a máxima possível, sem que ocorra uma desidratação 
letal da planta, mas ainda capaz de fixar dióxido de carbono. Se o 
estresse persistir, a planta manterá os estômatos fechados. Com 
o fechamento cstomático, as plantas podem manter cerco turgor 
(maior potencial de água), o que é uma iinportante caracterísóca 
de tolerância à seca. Isso foi observado em estudos com Vigna 
unguiculaia (feijão caupi), espécie cultivada e1n regiões secas do 
Brasil (Pimentel & Hébcrt, 1999). 

A capacidade da planta de limitar a perda de água e, ao mesmo 
tempQ, permitir suficiente absorção de dióxido de carbono pode 
ser expressa pela eficiência no uso da água. Esse parâmetro é defi
nido como a quantidade de dióxido de carbono (COz) assimilado 
pela fotossíntese, dividido pela quantidade de água transpirada 
pela planta: 

moles de COi fixado 
Eficiéncia no uso da água = --,-------.,.-

moles de dgua trans/)irada 
( 1.19) 

Considerando os três tipos de plantas quanto ao metabolismo 
fotossintético (ver Cap. 5, Fotossíntese), as plantas C3 têm uma 
eficiência no uso da água em torno de 0,002, as e~ de 0,004 e 
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as plantas MAC (também denominadas de CAM, Crassulacean 
Acid Metabolism) de 0,02. Neste úlrun.o grupo encontram-se as 
plantas mais adaptadas à condição de seca, fixando col predo
minantemente à noite. 

FISIOLOGIA DOS ESTÔMATOS 
Na equação 1.16 o numerador (Cvalfulhll) - C11a<arY e a resistência 
da camada de ar limítrofe (ra) são parâmetros controlados fisica
mente, sem nenhum envolvimento biológico, enquanto a resis
tência da folha (rf), decorrente principalmente do movimento de 
aberrura e fechamento dos poros estomáticos, é controlada biolo
gicamente. A rf regula a saída de água e a entrada de C02 para a 
forossCntese, dependendo da resposta do movimento estomático a 
diferentes fatores bióticos e abiócicos. Logo, a taxa fotossintética 
e, como conseqüência, o crescimento e desenvolvimento vegeta
tivo e reprodutivo das plantas são dependentes dos movimentos 
de abertura e fechamento dos estômatos. É importante, então, 
um conhecimento mais detalhado das características dos estô· 
matos e dos mecanismos de controle da abertura e fechamento 
a partir dos movimentos das células-guardas. 

Caracterização geral dos estômatos 

Os estômatos são encontrados em angiospennas, gimnospermas, 
pteridófitas e briófitas. Nas angiospermas e gimnospennas, os 
estômatos podem ocorrer em caules verdes, flores e frutos. A 
grande maioria dos estômatos encontra-se nas folhas, com alta 
funcionalidade. A freqüência e a distribuição dos estômatos 
dependem principalmente da espécie, posição da folha e condi
ções de crescimento. Normalmente, as folhas apresentam de 30 
a 400 estô1natos por mm2 de superfície, mas existem espécies que 
podem apresentar até mais de 1.000 mm- 2• Nicotiana rabacum 
(fumo), por exemplo, pode apresentar até 1.200 mm- 2• 

Com exceção principalmente das monocotiledôneas herbá
ceas, que apresentam aproximadamente a mesma quantidade de 
estômatos na face abaxial (inferior) e adaxial (superior) da folha, 
na maioria das espécies os estômatos encontram-se em maior 
quantidade na face abaxial (dicotiledôncas herbáceas) ou mesmo 
exclusivamente localizada nessa face (dícotiledôneas lenhosas). 
Em plantas aquáticas com folhas flutuantes, os estômatos encon
tram-se apenas na face adaxial. 

A abertura dos estômatos é exercida por mudanças na forma de 
um par de células, as células-guardas, que margeiam os poros (Fig. 
1.20). Em muitas plantas, as células-guardas são circundadas por 
células diferenciadas das células da epiderme da folha; as células 
subsidiárias, que auxiliam as células-guardas no controle do poro 
estomático (Fig. l .20A). As células-guardas, células subsidiá
rias e o poro são coletivamente chamados de complexo esiomático 
ou aparelho estomático. 

A principal característica que distingue o complexo estomá
tico é o par de células-guardas que funciona como uma válvula 
operada hidraulicamente. A mudança de forma das células
guardas como conseqüência da absorção e perda de água leva a 
alterações no tamanho do poro. Quando as células-guardas estão 
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túrgidas, os estômatos encontram-se abertos, e, quando flácidas, 
os estômatos estão fechados. 

O maior interesse no movimento estomático deve-se à regu
lação das trocas gasosas e ao conseqüente efeito sobre a fotos
síntese e produtividade. Mais de 90% do C01 e do vapor de 
água trocados entre a planta e o ambiente ocorrem através dos 
estômatos. 

Existem dois tipos básicos de células-guardas. O mais comum 
é o tipo elíptico, reniforme, e o outro é do tipo gramináceo, restrito 
a espécies de gramíneas e outras monocotiledôncas, como as 
palmeiras. Nesse segundo grupo, o par de células-guardas tem 
formato de haltere (Fig. 1.21). Uma das características mais 
preponderantes da organização das células-guardas está na estru
rura da parede celular. A porção da parede que circunda o poro 
(parede ventral) é espessada, podendo atingir até 5 µm de espes
sura, diferentemente das células típicas da epidenne, que apre
sentam paredes de 1 a 2 µm. A parede dorsal, que está em contato 
com as células subsidiárias, é mais fina (ver Fig. 1.21). Associado 
ao espessamento parcial da parede, encontra-se o alinhan1ento 
de suas microlibrilas de celulose, estas dispostas radialmente aos 
poros no caso dos estômatos elípticos, ou obliquamente ao eixo 
da parede espessada nas extremidades das células-guardas, no 
caso do tipo gramináceo (Fig. 1.21). Essas características resultam 
numa curvatura das células-guardas quando túrgidas, levando à 
aberrura estomática. 

O poro de um estômato ópico totalmente aberto mede cerca 
de 5 a 15 µm de largura por cerca de 20 µm de comprimento. 
O somatório das áreas dos poros quando abertos perfaz cerca de 
0,5 a 2% da área total da folha. 

Quando as células-guardas se desenvolvem, cmnaras subesto
máticas ou cavidades subestomálicas forma1n-se no 1nesofilo foliar 
adjacente ao complexo estomático. Essas câmaras agem como 
reservatórios de gases que se estendem no interior do mesofilo 
(Fig. 1.19), maximizando assim a difusão de C02 para tecidos 
fotossintéticos, aumentando ao mesmo tempo o caminho de 
difusão do vapor de água do mesofilo para o poro cstomático. 
Desse modo, a câmara subestomática reduz a perda de água dos 
tecidos fotossintéticos. 

Uma outra característica interessante do complexo estomático 
é que nele não se observa a presença de plasmodcsmas entre as 
células-guardas e as células da epidennc e do 1nesofilo (Fig. 1.19). 
Plasmodesmas são ligações (pontes) citoplasmáticas microscó
picas, interconectando células adjacentes, funcionando como um 
caminho para transportes entre as células. Essas estruturas são 
comuns entre o mesofilo e o tecido epidérmico. A ausência dessas 
estruturas indica fortemente que a passagem de metabólicos das 
células-guardas para as células do mesofilo ou da epiderme pode 
não ser direta, e vice-versa. 

Análises das células-guardas evidenciam também que elas 
diferem das outras células da epiderme na abundância de orga
nelas. A diferença mais evidente numa angiosperma típica é que, 
enquanto as células da epiderme são desprovidas ou têm poucos 
cloroplastos, as células-guardas são dotadas dessa or1,>anela (Fig. 
1.19). Os plastfdcos das células-guardas são ricos cm grãos de 
amido; entretanto, se uma comparação for feita entre inclusões 
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Aber1o Fechado Aberto Fechado 

célula-guarda célula subsidiária célula-guarda célula subsidiária 

microlibrila de celulose microfibrila de celulose 

[FrcURA 1.21 
Estômatos apresentando células-guardas do tipo elíptico (à esquerda) e do gramináceo (à direita). Observa-se, nas células-guardas dos estô
matos abertos, a orientação das microfibrilas de celulose, importantes para o movimento de abertura. As setas em cada estômato indicam 
a direção da expansão/extensão das células-guardas, que ocorre durante a abertura estomática. 

de amido das células-guardas em estômatos mantidos no claro 
(abertos) e no escuro (fechados), será observado que o amido se 
acumula no escuro e diminui na luz. O contrário do que ocorre 
em tecidos fotossintéticos normais. 

Nas células-guardas, as mitocôndrias são bem desenvolvidas e 
em maior número que nas células do mesofilo. Quando os estô· 
matos se acham abertos, as células-guardas apresentam correntes 
citoplasmáticas, as quais indicam intensa atividade respiratória. 
Em relação às células epidérmicas, outras diferenças caracte
rísticas das células-guardas são a presença de inclusões de óleo 
e a ausência de cristais e de pigmentos, como antocianina, por 
exemplo, que são abundantes nas células epidérmicas de algun1as 
espécies. 

O conhecimento das características do complexo estomá
tico e, particularmente, das células-guardas é essencial para o 
entendimento do funcionamento dos estômatos. Muitas das 
hipóteses para explicar o comportamento estomático têm sido 
baseadas na observação estrutural das células-guardas. Martin et 
ai. (1983) consideram que as células-guardas seriam como uma 
espécie de "ilhas metabólicas" sem conexão direta (isto é, plas
modesmas) com os tecidos adjacentes. Desse modo, qualquer 
resposta eston1ática rápida deve originar-se do próprio metabo· 
!ismo das células-guardas em resposta ao ambiente próximo a elas, 
causando alterações de curgescência e movimentos de abertura 
ou fechamento. 

Mecanismos que regulam o . , . 
moVImento estomatico 

A abertura dos estômatos ocorre devido à absorção osmótica 
de água pelas células-guardas, trazendo como conseqüência 

um aumento do turgor e da pressão hidrostática (potencial de 
pressão, PP). Em vista das propriedades elásticas de suas paredes, 
as células-guardas podem, de modo reversível, aumentar seu 
volume de 40 a 100%, dependendo da espécie. A deformação 
da parede das células-guardas imposta pelo aumento de volume 
representa o aspecto central do movimento estomático. O fecha
n1ento estomático ocorre em resposta à saída de água das células
guardas, com diminuição da pressão de turgor e o conseqüente 
relaxamento de suas paredes. 

Para se entender melhor o que controla a abertura e o fecha
mento dos estômatos, é necessário conhecer o que regula as 
propriedades osmóticas das células-guardas. Ao longo dos anos, 
vários mecanismos têm sido propostos para explicar as mudanças 
no potencial osmótico ('fl ,,) das células-guardas. No século XX, 
esses mecanismos foram relativamente bem estudados, indicando 
que várias áreas da ciência de plantas estão envolvidas, como a 
fotobiologia, relações iônicas das células e mecanismos hormo
nais. 

Já e1n 1856, o botânico H. von Mohl propôs que a mudança de 
turgor das células-guardas seria responsável pelos movimentos dos 
estômatos. Em 1908, E. Lloyd sugeriu que a mudança de turgor 
dessas células seria dependente da interconversão de amido em 
açúcares solúveis, conhecida como a hipótese amido-açúcar do 
movimento estomático. 

Conforme já descrito, os cloroplastos das células-guardas 
possuem grãos de amido que diminuem sua quantidade durante 
a abertura e a aumentam durante o fechamento estomático. O 
a1nido é un1 polCmero de glicose, insolúvel ein água, de alta massa 
molecular, que não contribui para o 'fl,, das células. Segundo a 
hipótese do anudo-açúcar, a hidrólise do amido em açúcares 
solúveis faz com que o 'fl,, das células-guardas se tome 1nais nega-
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tivo, diminuindo o potencial de água (1',); com isso, essas células 
absorvem água por osmose, tomam-se túrgidas e os estômatos 
se abrem. 

A hipótese do amido-açC1car foi amplamente aceita até 
1943, quando S. lamamura verificou a existência de um fluxo 
de potássio nas células-guardas, o que foi posteriormente confir
mado em estudos envolvendo técnicas mais refinadas de quan
tificação desse cátion. A partir de então, tem sido consistente
mente mais aceito que os íons seriam os principais responsáveis 
pela osmorregulação das células-guardas, mais particularmente 
o potássio, diminuindo a importância anteriormente creditada à 
hipótese amido-açúcar. 

Segundo essa teoria, a osmorregulação das células-guardas 
dever-se-ia à entrada de íons potássio (K+) e cloreto (CJ- ) e à 
síntese de malatoZ- dentro dessas células, considerados impor
tantes solutos osmoticamente ativos nas células-guardas (Fig. 
l.22; Fig. 1.23). O conteúdo de K+ é elevado nas células-guardas, 
quando os estômatos estão abertos, e diminui quando fechados; 
a magnitude da elevação varia entre as espécies (Fig. 1.24). 
Durante a abertura, quantidades de K+ movem-se das células 
subsidiárias e epidérmicas para dentro das células-guardas. 

O fluxo de K+ para o interior das células-guardas é possi
bilitado pela ativação, com gasto de ATP, de uma bomba de 
prótons H+ -A TPase localizada na membrana plasmática (Fig. 
l.23) . Essa afirmação tem sido evidenciada pelo uso de fusico
cina (uma toxina produzida por um fungo parasita), conhecida 
por estimular a extrusão de prótons pela bomba, que estimula 

CLOROPLASTO 

ir---co, RuBP Fru-ô-P Glu-ô-P 

Ciclo de )\ t 
Calvin Glu 

DHAP 

3PGA/ 
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a abertura eston1ática. As plantas infectadas morre1n por desi
dratação. Além disso, vanadato, que inibe a bomba de prótons, 
inibe também a abertura estomática. 

A excrusão de prótons que ocorre pela atividade da H+. 
ATPase leva a uma diferença de potencial elétrico através da 
membrana plasmática das células-guardas; essa diferença pode 
atingir até 50 mV. Com a saída de prótons, ocorre também um 
gradiente de pH de cerca de 0,5 a 1 unidade. Acredita-se que a 
hiperpolarização da membrana plasmática das células-guardas 
gerada pela bomba de prótons é o que possibilita a absorção de 
íons potássio, por causar a abertura de canais de entrada desse 
íon regulados por voltagem (Fig. 1.23) . 

Além do K-, o c1- e o malato2- também aumentam nas 
células-guardas iluminadas, contribuindo para a abertura dos 
estômatos, e diminuem com os estômatos fechados (Figs. 1.23 
e 1.25). Esses ânions contribuem para a neutralidade elétrica 
das células-guardas, visto que ocorre um acúmulo de K+ (carga 
positiva) nessas células. O balanceamento é estabelecido parcial
mente tanto pela entrada de íons c 1- quanto pela produção, 
no citoplasma das células-guardas, de ânions orgânicos como 
o malato2- com dois grupos COO-. A contribuição relativa do 
c1- e do n1alato2- para o balanceamento de cargas é variável 
entre as espécies. 

De modo semelhante ao que ocorre com o K+, o CJ- é 
absorvido pelas células-guardas durante a abertura eston1á
tica e expelido durante o fechamento. O malato2- é sinteti
zado no citoplasma das células-guardas, numa via metabólica 

CITOPLASMA 
CI H. K. 

Amido 

i 
Cf K. 

VACÚOLO co, 
Glu·1·P---DHAP---PEP \... ~ Maiato -------- Maiato 

i 
Sacarose ------------------------. Sacarose 

IGURA 1.2 
Acúmulo, no vacúolo, de potássio, cloreto, maiato e sacarose, que são as moléculas que provocam queda no potencial osmótico das células
guardas, causando absorção de água por essas células e, conseqüentemente, abertura estomática (osmorregulação). Existem três caminhos 
os1norregulatórios distintos nas células-guardas: 111) absorção de potássio e cloreto dependente da ativação de uma bon1ba de prótons 
(ATPase) da membrana e síntese de maiato a partir da quebra do amido; 211) síntese de sacarose a partir da quebra do amido; 3º) síntese 
de sacarose a parcir da fixação do C02 pela fotossíntese. RuBp (ribulose-1-5-bifosfato); Fru-6-P (frutose-6-fosfato); DHAP (düdroxiace
tona-3-fosfaro); J-PGA (3-fosfoglicerato); Glu (glicose); Glu-6-P (glicose-6-fosfato); Glu-1-P (glicose-1-fosfato); PEP (fosfoenol-piruvaro). 
(Modificada de Talbott & Zeiger, 1998.) 
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GURA 1.2 

Espectro eletromagnético emitido pelo Sol 
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Esquema representativo da regulação da abertura cstomárica induzida pela luz. (Fotos: C. M. Pisicchio.) 
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CURA 1.24 

e 

aberto fechado 

Conteúdo de pocássio cm células-guardas de estômatos abertos e 
fechados de Commelina comunis (A) e Vicia faba (B). (Modificada 
de MacRobbic, 1987.) 

que usa esqueletos de carbono gerados na hidrólise do amido 
(Fig. 1.23). Tem sido observado, em estômatos abertos, que 
os níveis de malato2- nas células-guardas podem aumentar 
até seis vezes. A din1inuição do conteúdo de malato2- dessas 
células durante o fechamento estomático possivelmente se 
deve à sua conversão em amido, à utilização desse ânion orgâ
nico como substrato para a respiração e/ou pela liberação para 
o apoplasto. 

Assim como o K+, o fluxo de c1- depende indiretamente da 
bomba de prótons H+-ATPase. Para esse ânion, acredita-se que 
a bomba de prótons facilite sua absorção pela entrada con1parti
lhada dos íons Cl- -H+, devido à ativação na membrana plasmá· 
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Esquema representativo da regulação do fechamento estomático induzido pelo déficit hídrico e pelo aumento do ABA e do C02• (Fotos: 
C. M. Pisicchio.) 

rica de carregadores sim porte (ver Cap. 2, Nutrição Mineral), e 
não por abertura de canais (Fig. 1.23) . 

Em resumo, o acúmulo de K·", c1- e malato2- nos vacúolos 
das células-guardas toma o 111,, mais negativo, diminuindo o 11'w. 
A conseqüente absorção de água aumenta o turgor dessas células 
e ocorre a abertura dos estômatos (ver Figs. 1.22 e 1.23). 

Considerando as hipóteses apresentadas, nota-se que a aber
tura estomática é um processo que demanda gasto de energia. As 
presenças de cloroplastos, mitocôndrias e enzimas respiratórias 
nas células-guardas indicam a necessidade de produção de ATP 
nessas células. Análises sobre a geração de energia pelas células
guardas evidenciam que estas são dotadas de total capacidade de 
produzir, pela respiração ou fotossíntese, toda energia necessária 
para a abertura estomática (Assmann & Zeiger, 1987). 

Apesar de, nas últimas décadas, ter havido grande ênfase para 
o papel do K+, Cl- e malato2- na osmorregulação das células
guardas, mais recentemente têm sido retornados os estudos 
sobre o papel da sacarose. Estudos de acompanhamento diário 
do movimento estomático em folhas intactas de Vicia {aba têm 
mostrado que o conteúdo de K+nas células-guardas aumenta em 
paralelo con1 a abertura no amanhecer, mas decresce no início 
da tarde, quando a abertura continua a ocorrer. O conteúdo 

de sacarose das células-guardas aumenta lentamente durante 
a manhã, tomando-se, no início da tarde, o soluto osmotica
mente ativo mais importante para a manutenção da abertura (Fig. 
1.23). Além disso, o fechamento estomático no fim do dia ocorre 
simultaneamente com um decréscimo no conteúdo de sacarose 
das células-guardas (Talbott & Zeiger, 1998). A importância da 
existência de fases osmorregulatórias distintas, uma dominada 
pelo K+ (abertura pela manhã) e outra pela sacarose (abertura à 
tarde), não é ainda bem compreendida. 

De um modo geral, o fechamento estomático não tem desper
tado a mesma atenção que o movimento de abertura, embora 
geralmente se considere que os estômatos são levados ao fecha
mento por um processo inverso ao da abertura. Ocorre perda de 
solutos pelas células-guardas, resultando num aumento do 'li., 
(menos negativo), fazendo com que saia água dessas células e 
diminua a pressão de turgor. Em razão de a velocidade do fecha
mento estomático ser alta, tem sido sugerido que outras bombas 
metabólicas específicas seriam responsáveis pela extrusão ativa 
de fons durante o fechamento (MacRobbie, 1987). 

Há cerca de 30 anos, tem sido reconhecido que fons de cálcio 
(Ca2+) podem controlar a abertura do poro estomático. A adição 
de Ca2+ a soluções em que se encontram incubados fragmentos 
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de epiderme isolados de folhas pode estimular o fechamento ou 
inibir sua abertura (Mansfield et ai., 1990). A presença do Ca2

T 

inibe a turgescência induzida pelo K\ CI e malato2- em proto
plastos de células-guardas (células cujas paredes foram remo
vidas). Evidências experimentais têm indicado que cercos sinais 
para o fechamento escomático, como o hormônio vegetal ácido , 
abscísico (ABA) (ver Cap. 12, Acido Abscísico), estimulam a 
absorção de eaz+ para dentro do citoplasma das células-guardas 
{Fig. 1.25) (no próximo item será abordado mais detalhadamente 
o papel do ABA e da luz no movimento estomático). 

Postula-se que, estimulada pelo ABA, a entrada de Ca2+ nas 
células-guardas provocaria uma cadeia de eventos na qual se 
inclui a abertura de canais de ânions que permitiria a saída de c1-
e malato2-. Essa perda de ânions iria favorecer a despolarização 
da membrana, abrindo canais de saída de K+ das células-guardas. 
A perda desses solutos pelas células-guardas levaria ao aumento 
do 1P' .. e, conseqüencen1ente, do o/.,, fazendo com que ela perca 
água, diminuindo o curgor e fechando os estômatos (Fig. 1.25). 

A fosforilação de proteínas desempenha um iJnportance papel 
na modulação da atividade dos canais de entrada de K+ nas 
células-guardas. O Ca2 ' pode interferir na atividade desses canais, 
indiretamente, como ativador de proteínas fosfatases que inibem 
a atividade dos canais (Fig. 1.25). T ratamente com inibidores 
de uma proteína fosfatase dependente de Ca2+ mantiveram a 
atividade de canais de potássio, mesmo com elevado nível de 
eaz+ no citoplasma de células guardas de Vicia faba (Luan et ai., 
1993). Sendo assim, os íons Ca2• podem provocar o fechamento 
estomático ou inibir a abertura, tanto pela inibição da abertura 
de canais de efluxo de Cl e malato2 e inaávação da bomba de 
prótons H• -A TPase, quanto pela inibição indireta dos canais de 
entrada de K•, via ativação de fosfatases (Fig. 1.25). 

Controle do movimento estomático 
Fatores ambientais, como nível de água, temperatura, qualidade 
e intensidade de luz e concentração intracelular de dióxido de 
carbono, controlam o movimento de abertura e fechamento dos 
estômatos. Esses fatores funcionam como sinais que são perce· 
bidos pelas células-guardas e integrados dentro de uma resposta 
estomácica bem definida. Assim, por exemplo, se folhas mantidas 
no escuro são iluminadas, a luz percebida pelas células-guardas 
desencadeia urna série de respostas, resultando na abertura do 
poro estomático comando possível a entrada do C02 e a reali· 
zação da fotossíntese. Quando o nível de dióxido de carbono no 
interior da folha for alto, os estômatos se fecham parcialmente, 
preservando assim o nível de água e permitindo a realização da 
fotossíntese. Um dos principais fatores limitantes para o emprego 
da chamada "adubação com C02" deve-se justamente ao fecha
mento escomático induzido pelo aumento da concentração desse 
gás imposto artificialmente ao ambiente. 

ÁGUA E TEMPERATURA 

Visco que a abertura estomática só ocorre quando as células
guardas se encontram túrgidas, qualquer alteração na hidratação 

das plantas afetará o movimento dos estômatos. Quando acon· 
tece de as células-guardas perderem mais água para a atmosfera 
do que sua capacidade de absorver das células vizinhas, ocorre um 
decréscimo na turgidez dessas células, provocando o fechamento 
estomático; é o chamado fechamentc hidropassivo. 

Além disso, as células-guardas podem perceber certa defi.ci· 
ência de água do mesofilo, antes mesmo de ocorrer alguma dimi
nuição de sua turgidez, e fechar os estômacos, mecanismo esse 
mediado pelo ABA. Essa resposta ao estresse hídrico é chamada 
de fechamento hidroatiw. O estresse moderado de água nas folhas 
leva à síntese de ABA, o qual, chegando nas células-guardas, sina
liza a ocorrência de um estresse hídrico nas proximidades, indu
zindo o fechamento dos estômatos. Alguns minutos após o mfcio 
do fechamento, ocorre aumento na síntese de ABA também nas 
células-guardas. Tal sinalização pelo ABA pode originar-se nas 
próprias raízes, "informando" sobre a existência de um estresse 
hídrico no solo. 

O início da resposta do fechamento hidroativo, aparente· 
mente, é n1ediado por ABA, oriundo do mesofilo ou de outras 
partes da planta, como as raízes, adiantando assim uma redução 
na perda de água. Entretanto, o fechamento prolongado poderá 
ser sustentado pela manutenção da sfntese desse hormônio nas 
células-guardas em resposta ao estresse de água {Fig. 1.25). 

A temperatura influencia mdirecamente o movimento esto· 
mático. Isso ocorre porque cal movimento encontra-se acoplado 
ao metabolismo das células-guardas; qualquer fator que afete o 
metabolismo afetará também o movimento dos estômatos. Sabe
se que a elevação da temperatura aumenta a atividade de qual· 
quer célula até um ponto ótimo, após o qual ocorre um declínio. 
O aumento da temperatura resulta em aumento da respiração 
em maior grau que a fotossíntese. Essa resposta pode levar a um 
aumento concomitante da concentração mtracelular de C02, e 
este desencadear o fechamento estomático. O papel do C02 no 
movimento estomático será discutido a seguir. 

DIÓXIDO DE CARBONO E LUZ 

A luz é o sinal ambiental mais proeminente no controle dos 
movimentos estoLnáticos. Os efeitos da luz e do C02 estão inti· 
mamente ligados, porque a concentração de C02se altera como 
uma função da taxa fotossintética. O real mecanismo pelo qual 
o col regula o movimento estomático não é totalmente enten
dido. Evidências experimentais têm indicado que concentrações 
elevadas de C02 podem elevar os níveis de Ca+ no citoplasma 
das células-guardas, provocando assim o fechamento estomá
tico (W ebb et al., 1996). Essas evidências sugerem que a forma 
como o C02 pode atuar no fechamento estomático, via aumento 
da concentração de Ca •, é semelhante ao papel do ABA nesse 
processo (Fig. 1.25). 

A importância de estudos envolvendo o C02 pode ser visuali
zada, por exemplo, na necessidade de uma avaliação do impacto 
do aumento global da concentração desse gás na acrnosfera, sobre 
as plantas na Terra. Mansfield et al. (1990) propuseram que as 
células-guardas respondem ao C02 de duas maneiras diretamente 
opostas. (1) As células-guardas podem ficar mais túrgidas com 
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o aumento da concentração de C02, porque esse gás favorece 
a formação de malato. (2) As células-guardas podem diminuir 
o turgor com o aumento da concentração de C02• Isso pode 
envolver a modulação da fotofosforilação e/ou fosforilação oxida
tiva nas células-guardas pelo C02, conhecida con10 hipótese de 
Zeiger (Zeiger et ai., 1987). 

O que se tem notado é que as respostas ao C02 são variáveis, 
e parecem relacionar-se à história da planta e, também, às condi
ções do ambiente. No escuro, o fechamento das células-guardas 
pode ser atribuído ao acúmulo de C02 respiratório dentro da 
folha. 

Estudos desenvolvidos com estômatos de epiderme destacadas, 
mantidas em ambientes com concentração de C02 constante, 
têm mostrado uma resposta específica dos estômatos à luz. Base
ando-se em análises fotobióticas e metabólicas, tem sido obser
vado que a resposta à luz é a expressão integrada de dois sistemas 
de fotorreceptores distintos, um dependendo da fotossíntese nas 
células-guardas e o outro dirigido por uma resposta específica à 
luz azul (Fig. 1.23). 

A resposta da abertura estomática à luz branca é parcialmente 
inibida por DCMU (diclorofenildimetiluréia), um inibidor do 
transporte de elétrons da fotossíntese. Esses resultados indican1 
que a fotossú1tese nas células-guardas é un1 caminho osmorregu
lador importante por produzir sacarose (Fig. 1.23). No entanto, 
a observação de que a inibição é parcial sugere um componente 
não fotossintético envolvido com a resposta estomática à luz. 

Uma evidência suficientemente consistente de que a luz tem 
um efeito direto e independente da fotossíntese sobre o movi
mento estomático foi obtida com experimentos em que se utilizou 
luz vermelha até a saturação da resposta fotossintética. Após essa 
saturação, baixos fluxos de luz azul foram adicionados quando 
se observou substancial incremento na abertura dos estômatos. 
Além disso, estudos com protoplastos isolados de células-guardas 
têm mostrado que estes se tomam túrgidos em resposta à luz azu 1, 
indicando que esse tipo de luz é percebido dentro das próprias 
células-guardas. 

A resposta dos estômatos à luz vermelha é provavelmente 
indireta, mediada pelos cloroplastos das células-guardas, onde 
ocorre a fotossíntese. A resposta ao espectro de ação da luz azul 
é direta (Fig. 1.23). Em plantas têm sido identificados três tipos 
de fotorreceptores de luz azul: as protemas criptocron1os e foto
tropinas e o pigmento carotenóide zeaxantina. Os criptocromos 
e as fototropinas estão envolvidos na inibição do alongamento 
caulinar e no fototropismo, respectivamente. Já a zeaxantina é 
que funciona corno pigmento receptor da luz azul nas células
guardas, provocando abertura estomática (Fig. 1.23). Evidências 
importantes sobre isso são: o espectro de ação da luz azul para a 
abertura estomática é muito semelhante ao espectro de absorção 
de luz da zeaxantina; a inibição por ditiotreitol (DTI), bloque
ador da síntese de zeaxantina, inibe a abertura estomática estimu
lada pela luz azul. Trabalhos mais recentes têm obtido resultados 
indicando que as fototropinas também podem funcionar como 
receptor de luz azul nas células-guardas e podem estar envol
vidas na abertura estomática (Fig. 1.23) (Stoelzle et al., 2003; 
Marten et ai., 2007). 
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Tem sido sugerido que a luz azul controla a atividade da bomba 
de prótons H+-A TPase, por um caminho envolvendo a zeaxan
tina ou as fototropinas. Essas moléculas absorvem luz azul, provo
cando, possivelmente, uma cadeia de eventos que leva a ligação 
de protemas 14-3-3 (família de proteínas que se liga às proteínas 
sinalizadoras como, por exemplo, H+·ATPase; o nome 14-3-3 diz 
respeito ao padrão de migração dessas proteínas em gel de eletro
forese) diretamente à bomba de prótons H+ -ATPase ativando
ª• levando à abertura dos estômatos (Fig. 1.23) (Kinoshita & 
Shimazaki, 1999). 

Além disso, tem sido observado que inibidores de proteínas 
fosfatases PP l ou PP2A provocam inibição da bomba de prótons 
H+ -ATPase ativada pela luz azul. Esses resultados sugerem que, 
na cadeia de eventos que leva à ativação da bomba de prótons 
H+-ATPase, mencionada no parágrafo anterior, as fosfatases PPl 
e PP2A são importantes para indução da abertura estomática 
mediada por esse tipo de luz (Fig. l.23) (Kinoshita & Shima
zaki, 1997) . 

Diversos estudos têm registrado que a luz azul, além de ativar 
a bomba de prótons H+-ATPase da membrana plasmática das 
células-guardas, estimula a biossíntese de maiato (Fig. l.23). 
Quando irradiadas com luz vermelha, ocorre acúmulo de saca
rose sintetizada na fotossíntese das células-guardas (T albott & 
Zeiger, 1998), e, se baixos fluxos de luz azul são adicionados à 
luz vermelha, as células-guardas passam a acumular K+, c1- e 
malato2- (Fig. 1.22; Fig. 1.23). 

A resposta à luz azul em condições naturais é importante para 
a abertura dos estômatos antes do amanhecer. Freqüentemente 
se observa abertura estomática antes do nascer do Sol, quando 
a radiação é bem menor do que a requerida pela fotossíntese. De 
um ponto de vista ecofisiológico, a resposta à luz azul anteciparia 
a necessidade de C02 atmosférico favorecendo a abertura esto
mática, preparando para uma fotossíntese ativa. 

Existem evidências de que a inibição da abertura estomá
tica induzida pelo aumento de Ca2• no citoplasma, provocado 
pelo ABA, é maior em estômatos irradiados com luz azul, não 
apresentando nenhun1 efeito sobre a abertura estin1ulada pela 
luz vermelha (Parvathi & Raghavendra, 1997). Tal constatação 
está de acordo com as observações de que, além das aberturas 
de canais de saída de ct-, malato2- e K+ das n1embranas das 
células-guardas, nlencionadas anteriom1ente, o ABA, através do 
aumento nas concentrações de Ca2+ citosólico, interfere também 
na atividade das bombas de prótons H+ -A TPase, que é uma 
resposta ligada ao papel da luz azul (Fig. 1.25). (Mais detalhes 
sobre o mecanismo de ação do ABA envolvendo o Ca+ no movi
mento estomático, ver Cap. 12, Ácido Abscísico.) 

Sendo assim, o ABA pode tanto inibir a abertura quanto 
provocar o fechamento estomático. Quando, indiretamente, esse 
hormônio provoca a inibição da bomba de prótons H + -ATPase e 
dificulta a hiperpolarização da membrana, faz com que não haja 
aberturas de canais de influxo de K+ e inibe a abertura estomá
tica (Fig. 1.25). Quando, indiretamente, promove a ativação de 
canais de saída de c1- e malato2- , que leva à despolarização da 
membrana e à ativação de canais de efluxo de K+, provoca o 
fechamento estomático (Fig. 1.25). 
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Em síntese, pautando-se nos resultados e sugestões mencio
nados pode-se inferir, com relativa segurança, que o K+, c1-, 
malato2- e sacarose estão envolvidos na redução do ~w das 
células-guardas, favorecendo, por conseguinte, a turgescência 
destas. O K+, o Cl- e o malato2- acumulam-se nas células-guardas 
estimulados pela luz azul. No entanto, o acúmulo dessas subs
tâncias püde deixar de ocorrer se houver um aumento no nível 
de ABA, que ocorre em situação de estresse de água. Por outro 
lado, a sacarose se acumula nas células-guardas estimulada pela 
luz vermelha, a partir da fixação do C02 fotossintético, não apre
sentando sensibilidade ao ABA. Mas, caso ocorra um estresse 
hídrico, os estômatos deverão fechar-se parcialmente, dificul
tando a entrada de C02• O bloqueio à entrada de C02 vai limitar 
a taxa fotossintética, prejudicando o crescimento e o desenvol
vimento vegetativo e reprodutivo das plantas e, conseqüente
mente, a produção agrícola e a manutenção da qualidade de 
muitos ecossistemas naturais. 
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CAPÍTULO 2 

Amoldo Rocha Façanha, Luciano Pasqualoto Canellas e Leonardo Barros Dobbss 

INTRODUÇÃO 
A nutrição de plantas ou, primariamente, questões sobre 
qual seria o alimento das plantas e como elas o adquirem têm 
permeado toda a história da humanidade, remontando ao aban
dono do nomadismo e ao estabelecimento das primeiras civili
zações. Conhecimentos acumulados após milhares de anos de 
observação culminaram na seleção e cultivo de certas espécies 
vegetais que passaram a prover um sistema estável e contro
lado para a subsistência humana, desencadeando a primeira 
revolução tecnológica da história. O desenvolvimento da agri
cultura permitiu o aparecimento de novas ordens sociocultu
rais fundadas, cm sua origem, na escolha de áreas mais férteis, 
levando, entre o 42 e o 32 milênio antes de Cristo, ao apareci
mento quase simultâneo das primeiras civilizações às margens dos 
grandes rios: rio Amarelo na China, rio Indo na Índia, rio Nilo 
no Egito, rio Jordão na Palestina e rios Tigre e Eufrates na Meso
potâmia (atual Iraque). Estes povos logo aprenderam a associara 
fertilidade dessas terras ao húmus, produto da matéria orgânica 
em decomposição depositada no solo, datando de 4000 a.C. os 
primeiros indícios da adubação com o uso de estercos e outros 
resíduos orgânicos. 

Como as plantas constituíram a base da alimentação, dos remé
dios, do vestuário e da n1oradia, o entendimento de suas neces
sidades para uma crescente produtividade atraiu o interesse de 
eminentes pensadores da humanidade, desde os antigos filósofos 
chineses e gregos pré-socráticos do século V a.C. até laureados do 
Prêmio Nobel de nosso tempo. Demócrito de Abdera (460-360 
a.C.), filósofo grego que cunhou a palavra 'átomo' para descrever 
a menor parte da maréria, enunciou: "A terra mãe quando ferti
lizada pela chuva dá vida às plantas que alimentam homens e 
bestas. Mas aquilo que veio da cerra a ela deve retornar, assim 
como o que veio do ar ao ar voltará. Pois a morte não destrói a 
matéria, mas somente quebra a união de seus element05, os quais 

voltam a se recombinar em outras formas". Este conceito primor
dial de ciclagem da matéria orgânica foi consolidado, somente mil 
e oitocentos anos depois, por estudos e1npCricos de Bernard Palissy 
(1510-1589), o qual concluiu que a fertilidade de solos suple
mentados com cinzas de vegecais incinerados decorria da repo
sição da matéria que do solo havia sido removida pelas plantas 
(Browne, 1943). Mas a primeira teoria amplamente difundida 
sobre a nutrição de plantas não tratava da matéria, e sim da exis
tência de uma força vital presente no húmus a qual seria trans

ferida à planta. O Humismo, como ficou conhecida esta teoria 
vitalista, previa também uma conexão espiritual entre 05 benefí
cios do húmus ao solo, às plantas e ao próprio Homen1. Curiosa
mente, o termo húmus na antiga Grécia era usado para designar a 
terra fértil, mas também significava Homem. Este vínculo místico 
da antigüidade perdurou durante todo o período medieval, por 
ser filosoficamente alinhado à doutrina vitalista que fundamen
tava a estrutura hegen1ônica de poder do clero e da aristocracia 
feudal. De fato, até a época dos últimos defensores do princípio 
vital geral denominado 'flogístico' (ver 'phlogiston'; Georg Stahl, 
1660-1734), imperou uma idéia bastante confusa e mística sobre 
a nutrição das plantas. 

O experimento de Jan BaptisL van Helmont (1580-1644), 
realizado na década de 1650, representou um n1arco de tran
sição entre o mundo espiritual medieval e o mundo mecanicista 
da Renascença. Durante cinco anos, van Helmonr acompanhou 
o crescimento de um salgueiro plantado em um grande vaso, e 
havendo medido o peso do vaso, da terra e da muda, imputou 
o incremento de massa da planta à água da irrigação. Porém, 
como seus contemporâneos, van Helmont também era defensor 
convicto do principio vital, o que de cena forma explica os pro
blemas de seu desenho experimental que não previa a necessidade 
de anotações ou mesmo estimativas do peso da água adicionada. 
Décadas depois, John W oodward ( 1665-17 28) verificou que a 
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água contendo partículas de solo ou detritos orgânicos era mais 
eficiente na promoção do crescimento vegecal do que a água da 
chuva, concluindo que a água teria a função de carrear elementos 
do solo para a planta. Mas foi somente no século XVIII, após 
a institucionalização da Ciência e a ampla difusão do Método 
Científico Canesiano, que os cientistas renascentistas passaram a 
desenvolver experimentos criteriosamente controlados e, mesmo 
contando somente com a precária base tecnológica da época, 
elucidaram o papel central dos minerais, da água, dos gases e da 
luz no crescimento vegetal. 

O processo fotossintético começou a ser desvendado a partir 
dos trabalhos independentes de Joseph Priestly (1733-1804), 
Jan lngen-Housz (1730-1799) e Jean Senebier (1742-1809), os 
quais em conjunto demonstraram que, na dependência de luz, 
os tecidos verdes das plantas incorporam o gás carbônico (COi.) 
e produzem um outro gás, o oxigênio (02). Nicolas-Theodore 
de Saussure (1767-1845) incluiu a água no processo fazendo uso 
brilhante da Lei de Conservação das Massas, que havia sido publi
cada pela prin1eira vez em 1760, nu1n ensaio de Mikhail Lomo
nosov (1711-1765), mas que somente 14 anos depois se tomou 
mundialmente reconhecida com os trabalhos de Antoine Lavoi
sier (1743-1794). Saussure calculou que a soma da massa de C02 

incorporada só se correlacionava com o aumento da bion1assa 
da planta, considerando o 0 2 liberado, se a massa da água fosse 
incluída na equação da fotossíntese. Mais carde, Julius Mayer 
(1814-1878) aplicou prirlcípios termodinâmicos ao processo, 
prevendo que não somente a massa era conservada, mas a energia 
também, e assim postulou que a energia da luz seria conver
tida em energia quínüca contida na biomassa vegetal. O tratado 
de Saussure sobre a química do desenvolvimento das plantas 
(de Saussure, 1804), além de aspectos relacionados à fixação de 
carbono, preconizava que determinados minerais encontrados nas 
cinzas das plantas seriam elementos essenciais, e não ingredientes 
acidentais absorvidos da solução do solo, ainda que detectados 
em quantidades diminutas. 

Evidências experimentais que permitiram a comprovação e 
a ampliação das descobertas de Saussure foram obtidas poste· 
riormence por uma série de pesquisadores, com destaque para 
as obras de Jean-Baptiste Boussingault (1802-1887), sobre as 
bases da fertilização orgânica, Carl Sprengel (1787 -1859), ideali
zador da teoria que gerou a famosa Lei do Mínimo, e Justus von 
Liebig (1840-1855), o eminente quín1ico alemão que compilou 
os principais dados existentes até então para forjar as bases da 
teoria moderna da Nutrição Mineral de Plantas, teoria esta que 
obtivera grande parte de seu suporte experimental pelas mãos 
de outro eminente pesquisador alemão, Julius von Sachs (1832-
1897), o qual aprimorou o método de cultura de plantas proposto 
inicialmente por Woodward, desenvolvendo a primeira solução 
nutricional composta que permitiu as primeiras comprovações 
de essencialidade de cercos nutrientes (Sachs & Knop, 1860; 
1865). Sobre essas fundações ergueu-se a nova Ciência do Solo 
que se concretiza com Vassili Dokutchaev ( 184 3-1903), mentor 
da filosofia que finalmente conectou cientificamente o solo às 
inúmeras e dinâmicas relações existentes entre rochas, águas, 
clima, flora e fauna, e especialmente ao homem. 

Discípulos desses eminentes pesquisadores desenvolveram 
a tecnologia dos fertilizantes, e a geração seguinte aprimorou a 
técnica de hibridização produzindo variedades aptas a produzir 
mais e em regiões antes inexploradas pela agricultura, sustentando 
a explosão demográfica e demolindo os linütes previstos por 
Thomas Malthus (1766-1834). Em 1970 o Prêmio Nobel da Paz 
fora concedido a Norman Borlaug (nascido em 1914; em 2007, 
aos 93, permanece um ativo e requisitado conferencista) por sua 
contribuição no combate à fome, ao fornecer as bases científicas 
do desenvolvimento de novos cultivares com alta resistência e 
produtividade, fundando a chan1ada "Revolução Verde". A partir 
dessa época surgiu um novo paradigma na nutrição de plantas, no 
qual, para além das suplementações do solo, passou-se a perseguir 
a transformação da própria planta num organismo mais apto a 
explorar os recursos disponíveis sob as diferentes condições ambi
entais. Tal revolução, apoiada nos conhecimentos acumulados 
sobre as bases químicas e biológicas dos componentes relacio
nados à nutrição vegetal, possibilitou uma desco1nunal expansão 
das áreas cultivadas e do potencial produtivo das culturas, por 
meio de técnicas de hibridização, intensa mecanização e aplicação 
de pesticidas e fertilizantes químicos. 

Porém, os efeitos deletérios desta agricultura industrial. sobre 
o ambiente e a saúde humana, têm levado ao resgate de práticas 
ancestrais, como a fertilização orgânica, que em pleno século XXI 
renasce como uma prática mais adequada aos princípios emer
gentes de produção sustentada e conservação ambiental. A atual 
pesquisa científica nesta linha tem revelado as bases estruturais e 
funcionais da ação das substâncias húrnicas sobre as plantas, que 
parece mais relacionada a reguladores de crescimento presentes 
em sua macroestrutura do que ao seu conteúdo nucricional 
(Canellas et ai., 2006). Noutra corrente seguem os arautos da 
nova era da biotecnologia que, paradoxalmente, também buscam 
a libertação dos insumos químicos, mas por outros meios, através 
da transformação genética das espécies visando adequá-Ias espe
cificamente a cada desafio itnposto pelo ambiente e às exigências 
de produtividade e qualidade crescentes. 

Atualmente a pesquisa e o desenvolvimento no campo da 
Nutrição Mineral de Plantas é uma área de domínio essencial
mente interdisciplinar em contínua expansão, rranscendendo 
os lirnites da fisiologia vegetal e da química do solo, tomando-se 
atualmente um ponto de convergência para escudos científicos e 
biotecnológicos que têm suscitado importantes discussões sobre 
bicética, segurança alimentar e equilíbrio ecológico que infeliz
mente fogem ao escopo deste capítulo. 

CRITÉRIOS DE ESSENCIALIDADE 
A poderosa teoria da força virai do húmus perdurou ainda por três 
décadas após a publicação do tratado de Saussure, sendo aban
donada somente após a compilação científica feita por von Liebig. 
A partir de então, o processo de transformação dos elementos 
presentes nos minerais e na matéria orgânica do solo para a forma 
de íons inorgânicos passou a ser amplamente reconhecido como 
a prit1cipal fonte dos nutrientes essenciais às plantas. Esta noção 
também ajudou a pôr fim à acirrada discussão vigente na época 
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sobre a natureza dos elementos essenciais, se orgânica (como teori
zado por Boussingault) ou inorgânica (como defendido por von 
Liebig). O estabelecimento dos procedimentos básicos da experi
mentação em nutrição mineral proveu evidências contundentes 
sobre a natureza inorgânica dos elementos essenciais e possibili
tou a identificação da composição básica dos fertilizantes 'NPK'. 
Estes primeiros elementos foram identificados como nutrientes 
essenciais em ensaios onde sais solúveis de cada elemento eram 
fornecidos às plantas em concentrações crescentes, seguindo-se 
medidas de crescimento e produtividade; ou ainda, quando se 
excluía um desces sais de um meio de cultivo composto e obser
vavam-se os sintomas desta carência. Tais experimentos semi
nais fundamentaram a Lei do Múümo, a qual, na sua versão 
original enunciada por Sprengel, prevê que o cresci1nento de 
uma planta cessa se um dos elementos essenciais estiver abaixo 
da quantidade exigida pela natureza da espécie; ou na versão mais 
agronômica desenvolvida por Liebig: "O limite de produtividade 
é estabelecido pelo nível do elemento cuja carência é manifestada 

primeiro". Atualmente a Lei do Mínimo é meritoriamente credi
tada a ambos, Sprengel e Liebig. 

Tal princípio impulsionou o desenvolvimento das primeiras 
soluções nutritivas consideradas completas, dada sua efetivi
dade no cultivo controlado de plantas (Arnon & Stout, 1939; 
Hoagland & Arnon, 1950). A formulação cada vez mais precisa 
destas soluções decorreu do aperfeiçoamento das técnicas de 
remoção de contaminantes das soluções nutritivas e tomou 
possível a classificação de cada nutriente de acordo com os crité
rios de essencialidade estabelecidos. Desde então, são conside
rados elementos essenciais aqueles: (i) cuja deficiência impede 
que a planta complete o seu ciclo de vida, (ü) que não podem 
ser substituídos por outro com características químicas similares, 
e (iii) que participam diretamente do metabolismo da planta. 
Atualmente existe uma ampla concordância sobre quais são os 
nutrientes essenciais (Tabela 2.1), mas ainda perdura a contro
vérsia sobre a inclusão ou não de elementos adicionais neste 
seleto rol. 

·~,\~· '\ \'~ \~~'~ ~·~ , : \ ~.' ~"( " ~ ,'t \' "\' '\''~IL'·' 
~j.. ~ ' tal(A ·. .n~ ' "~ ~tig 2 - ) \ e ,.,, n .. .. li P .. ,_ .. ~. ,. ,_ e ,. e . • \ \ . , 

Concentração 
Elemento Classificação Demonstração da essencialidade média (g kg-•) Absorção 

Carbono (C) de Saussure, 1804 450 C02 

Oxigênio (O) de Saussure, 1804 450 Üz 

Hidrogênio (H) 00 de Saussure, 1804 60 HCQ3- , HiO 

Nitrogênio (N) ~ de Saussure, 1804 15 N03 - , NH/', N1 

Potássio (K) s Sachs & Knop, 1860; 1865 10 K+ 

Cálcio (Ca) ~ Sachs & Knop, 1860; 1865 5 Ca+2 

~ Fosfatos (H3P04, 

Fósforo (P) ~ Ville, 1860 2 H2P04- , HPQ/ - , 
PQ/ -) 

Magnésio (Mg) Sachs & Knop, 1860; 1865 2 Mg+z 

Enxofre (S) Sachs & Knop, 1860; 1865 1 sol-. soz 

Cloro (CI) Broyer et al., 1954 100 c1-
, 

Manganês (Mn) Mazé, 1915 50 lons ou quelatos 

~ , 

Boro (B) Warington, 1923 20 
Acido bórico ou 

~ 
baratos 

Zinco (Zn) Sommer & Llpman, 1926 20 f ons ou quelatos 
~ , 

Ferro (Fe) 
~ 

Sachs & Knop, 1860; 1865 10 Ians ou quelatos 

~ 
, 

Níquel (Ni) Brown et al., 198 7 3 Ians ou quelatos 
, 

Cobre (Cu) Lipman & McKinney, 1931 6 lons ou quelatos 

Molibdênio (Mo) Arnon & Stout, l 938b 0,1 
, 
lons ou quelatos 
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Tal controvérsia gerou uma nova classificação para abrigar 
elementos que parecem ser essenciais apenas para um número 
limitado de espécies, tais como o sódio (Na) para plantas haló
fitas (espécies com adaptação evolutiva a ambientes salinos) e o 
silício (Si) para gramíneas como o arroz e a cana-de-açúcar, por 
exemplo. E para diferenciá-los dos nutrientes considerados essen
ciais a todas as espécies, estes foram classificados como benéficos. 
Alguns elementos benéficos podem, dada à similaridade de raio 
atômico e/ou carga iônica, substituir um elemento essencial em 
situações específicas. Isto ocorre, por exemplo, com os íons Na+ 
que podem ser transportados por alguns canais e transportadores 
de K+ e ligar em enzimas que possuem sítios ligantes deste cátion 
monovalente. Todavia, a substituição de um elemento essen
cial por outro similar sempre leva a danos metabólicos, os quais 
no caso da subsrituição do K+ pelo Na+ constituem a base do 
estresse salino. Existe ainda o caso de alguns metais tradicional
mente considerados tóxicos, mas para os quais também se têm 
acumulado evidências de essencialidade ou benefício às plantas. 
O Ni, por exemplo, foi o elemento mais recentemente incorpo
rado ao rol dos nutrientes essenciais (Brown et ai., 1987), com 
a elucidação, ocorrida na década de 1970, da participação deste 
elemento na enzima urease, enzima responsável pela hidrólise 
da uréia, gerando NH.. + e C02• Esta nletaloenzima dependente 
de Ni é fundamental para a planta poder usar a uréia (endó
gena ou exógena) como fonte de nitrogênio. E como desprezar a 
importância do AI para as plantas evolutivamente adaptadas aos 
solos ácidos, como algumas espécies nativas do cerrado brasileiro 
que acumulam concentrações extremamente elevadas deste 
metal em seus tecidos? Dados recentes demonstram que mesmo 
para plantas cultivadas, usualmente consideradas suscepóveis ao 
estresse por AI, verifica-se estímulo do crescimento vegetal em 
concentrações subtóxicas deste metal, que é o terceiro elemento 
mais abundante da crosta terrestre (Malkanthi et al., 1995). 
Assim, é possível que as bases do benefício ou essencialidade de 
outros elementos surjam com o advento das novas tecnologias 
cada vez mais sensíveis no estudo do desenvolvimento vegetal 
e com a descrição de novas enzimas e rotas metabólicas que se 
escondem no conjunto de genes ainda de função desconhecida, 
recém-descobertos nos genomas de plantas já seqüenciados. 

Classicamente, os nutrientes têm sido classificados de acordo 
com a quantidade exigida pelas plantas. Os nlacronutrientes são 
os exigidos em grandes quantidades (N, P, K, Ca, Mg e S) e os 
micronutrientes (B, Cl, Cu, Fe, Mn, Zn, Mo e Ni) são requeridos 
em quantidades diminutas. Em função de sua concentração no 
solo os nutrientes podem ainda ser classificados como macro
elementos, cuja concentração é maior do que 10-6 mol L-1 e 
microelementos, cuja concentração é menor do que l0- 6 mol 
L- 1• Dessa forma o Pé considerado un1 1nacronutriente por ser 
requerido em grande quantidade pela planta e um microelemento 
por sua baixa concentração na solução do solo, enquanto o Fe é 
um micronutriente e um microelemento. 

Do ponto de vista fisiológico, outra classificação tem sido 
proposta por Mengel & Kirkby (2001), os quais agruparam os 
nutrientes en1 quatro grupos. o primeiro grupo formado por e, 
O, H, N e S, os maiores constituintes dos compostos orgânicos. 

O segundo grupo formado por P e B, que podem esterificar grupa
mentos OH e participar do metabolismo energético da planta. 
O terceiro grupo seria formado pelos cátions K+, Mg••, Ca++ 
e Mn•• e pelo ânion c1-. os quais exercem papel importante 
na regulação osmótica, sinalização celular, balanceamento de 
cargas e manutenção do potencial elétrico das membranas. O 
quarto grupo seria constituído pelos metais Fe, Cu, Zn, Mo e Ni, 
os quais são absorvidos, principalmente, na forma de quelatos e 
incorporados em grupos prostéticos de enzimas e/ou em núcleos 
tetrapirrólicos de citocromos, onde participam do transporte de 
elétrons pela troca de valência. Uma discussão mais específica 
sobre o papel dos nutrientes na planta é retomada mais adiante. 
Segue-se a apresentação de alguns elementos da relação solo
planta, necessária para a compreensão do comportamento dos 
íons em solução, seu equiltôrio dinâmico com as panículas do 
solo e sua eventual absorção pelas plantas. 

ELEMENTOS DA RELAÇÃO 
SOLO- PLANTA 

Em ambientes naturais as plantas retiram a maior parte dos íons 
necessários para o seu crescimento da solução do solo. As reações 
geológicas de decon1posição das rochas, chamadas genericamente 
de intemperismo, têm como produto o próprio solo e a libera
ção de íons que se difundem na água intersticial. Os minerais 
primários, os que resultam diretamente do material originário da 
ação do intemperismo, continuam a se decompor quimicamente 
e dão origem aos minerais secundários e às formas iônicas que 
podem ser absorvidas e utilizadas pelas plantas e outros orga
nismos. Os minerais mais comuns nos solos e o resumo das prin
cipais transformações na mineralogia da fração argila do solo são 
apresentados na Tabela 2.2. 

Tais transformações são conhecidas como estágios de intem
perismo de Jackson & Shennan (1953) e classificados em três 
níveis: inicial, intermediário e avançado. O estágio inicial é 
reconhecido pela importância de sulfatos, carbonatos e sili
catos primários (exceto quartzo e muscovita) na fração argila do 
solo. Esses minerais persistem no solo somente em condições de 
extren1os de secura, umidade ou de baixas temperaturas, isto é, 
quando são bloqueados os intercâmbios de água, energia térmica 
e ar, que caracterizam os sistemas abertos na natureza. O estágio 
intermediário de intemperismo apresenta o quartzo, a muscovita 
e aluminossilicatos secundários como minerais proeminentes na 
fração argila. Tais minerais persistem em condições moderadas 
de lixiviação (fluxo hídrico de arrasto da solução do solo), que 
não exaurem a sGica e os macroelementos e que não resultam na 
oxidação completa do ferro ferroso [Fe2+]. incorporado nas ilitas e 
esmectitas. O estágio avançado de intemperismo, por outro Lado, 
encontra-se associado a lixiviação intensa e fortes condições de 
oxidação, de modo que somente oxi-hidróxidos de alumínio, de 
ferro-férrico [Fe (líl)) e titânio persistem. 

Os nutrientes 1ninerais são íons resultantes da progressiva 
hidrólise destes 1ninerais co1npostos, que se não são rapidamente 
absorvidos pelas plantas e microrganismos do solo podem sofrer 
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Nome Classificação Fórmula química 

Cal cita 

Gesso 

Olivina (Mg,Fe)zSi04 

Mica 

Feldspato 
(Na,K) Al02[Si02h 

Zircão 

Rutilo 

Epidoto 

Turmalina 

Bimessita 

Esmectita rn .-... 
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Importância 

Carbonato mais abundante 

Abundante em regiões áridas 

Facilmente intemperizável 

Fonte de K na maioria dos solos temperados 

Abundante em solos se não lixiviado 

Altamente resistentes ao inten1perismo; usados como 
"minerais índice" em estudos pedológicos 

Óxido de Mn mais abundante 

rn9 rn ~ 
Vermicuüta 

M, (Si,Al)8(Al,Fe,Mg)40 20(0H)4 
onde M = cátion na intercatnada 

Fontes de cátions trocáveis no solo 

Clorita 

Caolinita 

8~~ 
~ rn 

Alo fana 

Imogolita 

Gibbsita Al(OH)3 

Goethita FeO(OH) 

Hematita 

Ferridrita 

lixiviação, sendo removidos do solo pela percolação da água da 
chuva. Entretanto, porções significativas destes íons ficam retidas 
na superfície das partículas das argilas, um processo amplamente 
reconhecido como de importância fundamental para sustentação 
da vida no planeta. Solos em estágio inicial de intemperismo 
apresentam uma grande quantidade de nutrientes ainda retidos 
nos minerais primários e na solução do solo, enquanto no estágio 
avançado a concentração de nutrientes é pequena em solução, 
estando mais associados às cargas das superfícies dos minerais 
da fração argila. 

Abundante em argilas como produtos do inten1perisn10 

Abundantes em solos derivados de cinzas vulcânicas 

Abundante em solos lixiviados 

Óxido de Fe mais abundante 

Abundante em regiões quentes 

Abundante em horizontes orgânicos 

As argilas do tipo 2: 1 apresentam dois planos de tetraedros 
de silício e um plano de octaedros de alumínio entre as camadas 
tetraédricas. Na formação das argilas tipo 2: 1 é comum a substi
tuição de um íon de raio semelhante por outro de menor valência 
(Fig. 2.1). Esse fenômeno gera uma carga estrutural negativa 
no mineral e é conhecido como substituição isomórfica. Essa 
carga líquida negativa é responsável pela retenção dos íons posi
tivos (cátions) na superfície do mineral e, portanto, previne as 
perdas de íons por lixiviação. Nos minerais de argila do tipo l: l 
ocorre desgaste, pelo intemperismo, de uma lâmina de tetrae-

APOSTILASMEDICINA@HOTMAIL.COM 
PRODUTOS: http://lista.mercadolivre.com.br/_CustId_161477952



< 

38 NutriçcJo Mme1al 

Tetraado de Si LÂMINA TETRAÉDRICA 

o 
Lâmina 1.1 

Octaedro de AI LÂMINA DIOCTAÉDRICA 

Lêmlna 2:1 

FIGURA 2.1 
Representação esquemática dos tetraedros de sillcio e ocraedros de alumínio e as respectivas organizações cm lâminas tetraédricas e octaé
dricas. Os minerais de argila do tipo 1: 1 são constituídos de uma lâmina de tetraedros de Si e uma lllmina de octaedros de AI. Os minerais 
do tipo 2: 1 são constituldos por duas lllminas tetraédricas de Si intercaladas por uma lâmina de octaedros de AI. 

dros ficando o mineral formado por uma lâmina de tetraedros de 
silício e uma lâmina de octaedros de alumínio {Fig. 2.1). Nesses 
minerais e nos óxidos, hidróxidos e oxi-hidróxidos (reunidos com 
a denominação genérica de "óxidos") de ferro e alumínio, o fenô
meno da substituição isomórfica é desprezível e a carga desses 
minerais é devida à presença de grupos oxidrilas nos bordos dos 
minerais expostos à solução do solo. De acordo com a reação 
do solo, esses grupamentos funcionais de superfície projetados à 
solução do solo podem ser protonados ou desprotonados, assu
mindo carga positiva ou negativa, respectivamente, em função 
do pH da solução. Essas cargas são, portanto, dependentes do 
pH da solução do solo, o qual varia drasticamente na rizosfera, 
a área de solo mais adjacente à raiz e que está sob forte influ
ência da planta, co1no detalhado posteriom1cntc. Os nutrientes 
catiônicos retidos nos colóides do solo podem ser substituídos 
por outros cá.dons presentes em solução. As partículas do solo, 
em geral, possuem carga líquida negativa, sendo capazes de reter 
íons positivos e permutá-los por quantidades estequiométricas 
equivalentes de outros cátions (Fig. 2.2). 

Em meio fortemente ácido os grupamentos funcionais 
inorgânicos assumem carga positiva, ficando a superfície com 
capacidade de retenção de ânions e em meio moderadamente 
ácido ou alcalino a superfície adquire carga líquida negativa, 
dotando-a de capacidade de retenção de cátions. A capacidade 
de troca catiônica (CTC) pode ser definida então como a quanti
dade de moles de carga positiva capaz de ser reóda por unidade de 
massa das argilas. As argilas do ópo 2: l, por apresentarem carga 
estrutural permanente mais as cargas de superfície dependentes 

de pH, apresentam CTC maior do que as argilas do tipo 1: 1 e 
óxidos, que ao se encontrarem no final da série de intemperismo 
apresentam CTC muito baixa. Nesses solos a maior parte das 
cargas em suas partículas é gerada pela dissociação dos grupa
mentos funcionais presentes na matéria orgânica. 

A matéria orgânica do solo é o produto do conjunto dos 
resíduos de plantas, animais e microrganismos que se acumulam 
na camada superficial do solo, passando por vários estágios de 
decomposição. Nos solos betn inten1perizados e sem problemas 
de drenagem, os resíduos orgânicos são ttansformados pela ação 
da microbiota até a matéria orgânica coloidal e amorfa que 
compreende as substâncias húmicas, nome que define generica
mente os produtos da transformação do material orgânico no solo. 
A matéria orgânica apresenta de 100 a 1.000 vezes mais carga 
negativa que a parte mineral, n1as sua carga líquida é influenciada 
pelo pH do solo, o qual, por sua vez, é influenciado pela força 
tamponante exercida pela matéria orgânica (Fig. 2.2). Para os 
solos mais intempcrizados, as substâncias húmicas representam 
a maior fonte de cargas negativas, pois devido ao grau elevado 
de decomposição dos minerais, os metais alcalinos terrosos são 
lixíviados, ficando como remanescentes óxidos de ferro e de 
alumínio quase sem cargas. Nesta condição a matéria orgânica 
é que condiciona a CTC pela dissociação dos grupos COOH e 
OH, determinando a carga líquida da interface entre os meios 
sólido e aquoso do solo. Se a fase aquosa tomar-se muito ácida, a 
carga líquida da interface tomar-se-á posióva. Porém, na matéria 
orgânica existem grupos ácidos suficientes para garantir a CTC 
mesmo em pHs entre 4 e 5, comuns aos solos ácidos. 
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FIGURA 2. 
Distribuição esquemática de cargas nas partículas do solo. Tanto a fração orgânica quanto a fração mineral possuem mais cargas negativas 
que positivas. Entretanto, a fração orgânica possui carga líquida mais negativa do que a fração mineral e a primeira também possui capa· , 
cidade tamponante, importante para o controle do pH da solução do solo. tons com carga semelhante à carga presente numa dada região 
da partícula são repelidos, enquanto fons com cargas opostas são atraídos, ficando adsorvidos na partícula. Este balanço de cargas assim 
como a associação e dissociação dos fons depende do pH do solo. 

Substâncias húmicas constituem ainda a principal fonte de 
íons oriunda da oxidação enzimática de compostos orgânicos que 
gera produtos, tais como os íons N03- , S01

2- , H2P01- . A biodi· 

versidade e a exuberância da vegetação das Matas Atlântica e 
Amazônica são sustentadas pela eficiência no processo de decom· 
posição dos resíduos orgânicos e assimilação desses produtos, uma 
vez que essas formações, na sua maior parte, encontram-se sob 
solos altamente intemperizados com predo1ninância de argilas do 
tipo 1: 1 e óxidos na sua composição mineralógica e, portanto, 
apresentain baixa CTC. A simplificação dos sistemas naturais 
para adoção de monoculturas quebra o equilfbrio dos processos 

de transformação da matéria orgânica, resultando, via de regra, 
na queda de conteúdo e qualidade da matéria orgânica e neces· 
sidade de intervenção constante e crescente para manutenção 
dos níveis de produtividade. 

O crescimento das plantas em função da quantidade de nutri· 
entes aplicados ao solo apresenta geralmente um padrão bastante 
comum. A curva preta da Fig. 2.3 mostra um comportamento 
típico de quantidade de adubo inorgânico aplicado versus sua 
resposta em termos de crescimento. Nota-se um aumento cres· 
cente na produção com o incremento da dose aplicada até um 
detenninado ponto a partir do qual é observado declínio da 

produção. Com a aplicação de matéria orgânica (curva vermelha, 
Fig. 2.3) o crescimento é estimulado e geralmente não é obser· 
vado declínio da produção mesmo em quantidades elevadas. 

Um comportamento intermediário se verifica com a aplicação 
de fertilizantes orgânicos solúveis (curva verde, Fig. 2.3). Os 
efeitos adicionais observados pela matéria orgânica são geral
mente descritos como decorrentes do aumento da solubilidade 
de complexos orgânicos formados principalmente com micronu· 

trientes. Porém, tal desempenho também deve resultar da capaci
dade de as substâncias húmicas exercerem atividades semelhantes 

às de alguns fitorn1ônios, estimulando processos bioquímicos e 
metabólicos essenciais à absorção de nutrientes e ao controle do 
crescimento da planta (Canellasetal., 2006). O efeito de estabi
lização da curva dose-resposta é geralmente atribuído à elevada 
capacidade tampão da matéria orgânica, uma de suas principais 
características, que define a resistência que o sistema apresenta 
à variação do pH. 
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IGURA 2.3 

- MATÉRIA ORGÂNICA 

- FERTILIZANTES ORGÂNICOS SOLÚVEIS 

- ADUBO INORGÂNICO 

QUANTIDADE OE FERTILIZANTE 

Curva genérica de eficiência da utilização de nutrientes durante a 
fertilização orgânica ou inorgânica. 
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Nos solos das regiões áridas, coro precipitações pluviométricas 
anuais inferiores a 350 mm, a quantidade de bases trocáveis é 
geralmente alta devido à pouca lixiviação do solo. Nessas circuns
tâncias gesso, carbonatos e sulfatos se formam. Todavia, co1n o 
aumento da precipitação atinge-se um ponto onde a velocidade 
de remoção das bases excede a velocidade de liberação de formas 
não trocáveis. Assim, os solos das regiões úmidas dos trópicos 
apresentam-se, em geral, bastante ácidos em toda a extensão do 
perfil e com baixos teores de Ca••, Mg+•, K+ e Na• trocáveis. 
Essa acidez está associada à presença de alumínio e hidrogênio 
trocáveis. Portanto, a distribuição de solos ácidos, salinos e 
alcalinos está intimamente relacionada ao clima, mas também 
depende dos tipos de rochas originais e dos demais elementos de 
formação dos solos. O aumento da concentração de prótons num 
sistema (acidez) acontece quando determinado processo libera 
ânions sem uma compensação equivalente de cátions ou, então, 
remove mais cátions que ânions. O balanço de carga deverá ser 
mantido e, no caso do déficit de carga positiva, compensado por 
prótons. O desenvolvimento da acidez é, porcanto, um processo 
natural e está intimamente associado à solubilidade e à concen
tração dos elementos nutritivos na solução do solo. Nos solos nos 
quais existe uma ciclagem elevada de 1natéria orgânica, como 
solos sob florestas, as reações ácidcrbase da fração húmica apre
sentam importância capital na dinâmica do pH da solução do 
solo. O processo pode ser traduzido pela equação: 

2SH«> + Ca~""l = S2Ca t"1 + 2H + (aq) 

onde SH designa a concentração de substâncias húmicas; Cat, 
o cátion proveniente da dissolução de minerais; H+, o próton 
resultante da dissociação de grupamentos funcionais acíclicos 
das substâncias húmicas. 

Essa inter-relação que envolve um efeito tampão de associação 
e dissociação de H+ representa um equilíbrio dinâmico que pode 
ser interrompido com a oxidação da matéria orgânica pelo cultivo 
intensivo, alterando a capacidade de ramponamento do siste1na. Por 
exemplo, a aplicação de fosfatos solúveis produz soluções altamente 
concentradas de P em torno do grânulo de fertilizante. Dependendo 
da natureza do fertilizante, essa concentração de P pode variar desde 
1,5 mol L- 1 (KH2P04) até 6 mol L- 1 (K2HP04), ao passo que a 
concentração do cátion acompanhante pode chegar a valores de 10 
a 12 moles L-1• Os valores de pH dessas soluções podem variar de 1 
a 10. No caso de superfosfatos, os seguintes eventos acontecem: 

Ca(H2P04)2 H20 1•> + H20 = CaHP04 2 H201.i + H3PÜ40> 

A reação de protólise é bastante complexa e pode continuar 
até a formação de fosfato dicálcico anidro (CaHP04). A solução 
emergindo do grânulo apresenta pH entre 1 e 1,5 e concentração 
de cálcio em tomo de 1,5 1nol L- 1

• Esse novo ambiente químico 
provoca, conseqüentemente, a dissolução de constituintes do solo, 
colocando em solução quantidades apreciáveis de cátions, principal
mente ferro e alumínio (em solos ácidos), resultantes de troca iônica, 
de dissolução de oxi-hidróxidos e/ou argilas silicaradas. A concen
tração iônica dessa solução vai aumentando co1n o movimento da 
mesma, através do solo, até um ponto onde os limites do produto 
de solubilidade de uma variedade de compostos de P são ultrapas-

sados, causando a conseqüente precipitação destes. Essas reações 
acontecem numa faixa de poucos milímetros do lugar de aplicação 
do grânulo, decrescendo de intensidade com o aumento da distância 
do mes1no. Em algum ponto desse sistema as reações de dissolução 
e de precipitação decresce1n de intensidade e a adsorção passa a 
assumir maior imporcância. As reações de adsorção envolvem liga
ções químicas (troca de ligantes) de P com a superfície dos minerais 
do solo, principalmente os oxi-hidróxidos de ferro e alumínio. Tais 
reações de adsorção desen1pe11ham papel importante na retenção 
de P, mesmo naquelas regiões concentradas, onde ocorrem precipi
tação/dissolução. A fixação ou retenção de Pé, geralmente, enten
dida como a transformação de formas solúveis de P para formas de 
solubilidade reduzida e, portanto, de menor disponibilidade para 
as plantas. Os solos ácidos, particularmente os situados nas regiões 
de clima tropical e subtropical, onde predominam Latossolos e 
Argissolos, ambos com teores elevados de oxi-hidróxidos de ferro e 
alumínio e, também, de caulinita, fixam elevadas quantidades de P 
(300-700 n1g P kg-1). A matéria orgânica exerce poder atenuante 
nas flutuações de pH e na diminuição da energia de ligação do P 
nas superfícies minerais. 

A maior parte do nitrogênio (N) encontrado no solo está em 
moléculas orgânicas, uma vez que há poucos minerais contendo 
N. As formas orgânicas de N constituem um grupo co1nplexo de 
compostos que precisam ser mineralizados até N03 - ou NH4 + 

por microrganismos para que sejam assimilados pelas plantas. A 
principal entrada de N no sistema solo é pela decomposição dos 
resíduos orgânicos, e por isso sua dinâmica acompanha a dinâmica 
da matéria orgânica no solo. Outro importante processo consiste 
na fixação do N2 atmosférico por bactérias diazotr6ficas, para o 
qual um capítulo inteiro é dedicado. Por fim, o potássio (K) é o 
elemento de ciclo mais simples nos sistemas naturais, que resumi
damente compreende sua liberação dos minerais primários e 
secundários especialmente pelas reações de hidrólise. Em solução 
o fon K+ pode ser absorvido, retido pelas cargas negativas das 
argilas ou ainda ser lixiviado com a água de percolação. 

As plantas desenvolveram um intrincado mecanismo para 
se adaptar às dramáticas flutuações de composição da solução 
do solo que ocorrem naturalmente pelo movimento das águas, 
reações de intemperismo, decomposição da matéria orgânica e 
atividade biológica. O volume do solo afetado pela presença das 
raízes, a rizosfera, possui sua composição determinada pela exsu
dação de substâncias cuja identidade bioquímica depende tanto 
de fatores endógenos inerentes à espécie/cultivar ou à idade da 
planta como das condições ambientais. A composição da solução 
da rizosfera, portanto, difere da solução do solo, e os sistemas de 
transporte de membranas das células radiculares exercem um 
papel fundamental nessa dinâmica. 

SISTEMAS DE TRANSPORTE DE 
NUTRIENTES DAS CÉLULAS DE 

PLANTAS 
O transporte de nutrientes através das membranas celulares 
é u1n processo extremamente dinâmico e multifatorial cuja 
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compreensão depende primariamente do conhecimento das 
propriedades físico-químicas e bioquímicas das moléculas rrans
porcadas, da própria membrana e de suas proteínas transporta
doras. Uma vez fixado este conhecimento, serão consideradas as 
várias relações de estrutura e função existentes entre os compo· 
nentes do sistema de transporte transmembranar e os vários 
fatores endógenos e exógenos que influenciam a expressão e o 
funcionamento destes componentes. 

A polaridade, o tamanho da molécula e a presença de cargas 
são fatores importantes para entender os seus mecanismos de 
rransporte, rranslocação e acumulação nas plantas. Moléculas de 
pequeno diâmetro apoiares corno 0 2 ou polares como C02e H20 
podem atravessar as membranas celulares por difusão simples (Fig. 
2.4). Entretanto, a maioria doo nutrientes essenciais derivadoo do 
solo toma-se disponível na solução intersticial sob a forma iônica. 
Para estas moléculas polares, eletricamente carregadas, a dupla 
camada de ácidos graxos apoiares que compõe o interior da matriz 
lipídica das 1ncmbranas impõe uma forte barreira termodinâmica 
à d ifusão simples. Por isso, o transporte destes {ons e de outras 
moléculas polares maiores (como açúcares, aminoácidos, ácidos 
orgânicos e até alguns fitormônioo) é mediado por proteínas inte· 
grais que poosuem um canal interno hidrofflico, o qual atravessa 
a barreira hidrofóbica da membrana (Fig. 2.4). Tais proteínas 
transportadoras, em geral, apresentam especificidade e afinidade 
definidas, ou seja, são seletivas para determinado íon ou molécula, 
cujo transporte depende não só da concentração em que estes 
se encontram no meio, mas também do seu diâmetro molecular, 
densidade de carga e de sua camada de solvatação. 

Estes sistemas de transporte conferem às meniliranas sua 
permeabilidade seletiva, propriedade funcional que permite a 
regulação quantitativa, qualitativa e direcional do transporte de 
nutrientes e outras substâncias através da membrana plasmática 
(plasmalema), da membrana vacuolar (tonoplasto) e demais endo
membranas que delimitam as organelas incracelulares. Existem 
transportadores especfficoo até mesmo para o transporte da água, 
a qual é requerida em quantidades que superam em muito a 
sua difusibilidade na membrana, sendo transportada através de 
proteínas canais denominadas aquaporinas (Fig. 2.4; ver também 
o Cap. l, Relações I-lfdricas), as quais aumentam em milhares de 
vezes o fluxo transmembranar da molécula H20. 

As proteínas transportadoras das membranas biológicas são 
agrupadas en1 três classes principais: canais, carreadores e bombas. 
Os canais são proteínas que possuem sítios de reconhecimento e 
translocação para fons específicos, os quais funcionam como poros 
de abertura controlada que atravessam as membranas. Em geral 
as proceínas canais funcionam oscilando basicamente entre dois 
estados conformacionais, um aberto e oucro fechado. Quando 
abena, uma proceína canal possibilita o transporte passivo de um 
grande número de moléculas, consistindo no sistema de rrans
porte mais veloz das membranas (-108 íons por segundo). As 
proteínas canais mais importantes para a nutrição mineral são os 
canaís iônicos específicos que transportam nutrientes catiônícos 
ou aniônicos. Tal velocidade só é possível porque os canais reali
zam transporte passivo, a favor de um gradiente de concentração, 
sendo o fluxo de massa a força motriz que impele as moléculas 
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Esquema representativo do transporte de nutrientes através da bica
mada lipídica de membranas celulares. As estruturas em cor vinho 
representam canais (um canal de cálcio acima e uma aquaporina 
abaixo). As estruturas em verde são carreadores do tipo simporte 
e antiporte. Em azul está representada a bomba de prótons da 
membrana plasmática. As setas vermelhas indicam a capacidade 
de difusão simples através da bicamada lipídica dos gases 0 2, C02 

e Nz, e da água, bem como a impossibilidade de ocorrer o mesmo 
com os nutrientes iônicos, os quais dependem de proteínas de trans· 
porte específicas. 

através do canal, sem que haja comprometimento de mudanças 
conformacionais complexas. Como a maioria dos nutrientes se 
encontra em concentrações muito inferiores nos solos em relação 
à sua concentração citoplasmática, é de esperar que canais não 
sejam os sistemas preponderantes na captação destes nutrientes. 

De fato, grande parte dos sistemas de rranspone das membranas 
das células epidérmicas radiculares são carreadores que realizam 
transporte ativo, ou seja, envolvendo gasto de energia. Todavia, 

vários canais estão presentes nas endon1embranas destas células 
e nas me1nbranas de células que compõem os tecidos internos 
da planta, onde os nutrientes já se encontram cm concentrações 
que possibilitam o transporte passivo. Porém, mesmo nas células 
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epidérmicas, principalmente nos pêlos radiculares (células epidér· 
micas absortivas, que sofrem crescimento polarizado) encon
tram-se canais específicos que utilizam o potencial elétrico da 
membrana para realizar o transporte de cátions impcrtantes 
como o Ca+2 e o K+. A n1embrana plasn1ática das células vege
tais sempre se mantém polarizada, com a face interna negativa e 
a externa positiva, o que favorece termodinamicamente a difusão , 
facilitada de cátions através de proteínas canais. E importante 
salientar que no transporte de substâncias carregadas eletrica· 
mente, o equilíbrio termodinâmico é atingido não quando as 
concentrações do elemento se equiparam em ambos os lados 
da membrana, mas quando há o equilíbrio entre os potenciais 
químicos (efeito da concentração do fon) e elétrico (efeito da 
carga específica do fon) . 

As proteínas carreadoras são transportadores que podem 
mediar tanto o transporte ativo quanto o passivo através das 
membranas. Os carreadores reconhecem e ligam um soluto 
(molécula ou íon) em um lado da membrana e sofrem uma série 
de modificações conformacionais, liberando-o no outro lado da 
membrana, aumentando a sua permeabilidade na matriz lipídica 
num fator de 102 a 106vezes. Porém, tais mudanças conformacio
nais comprometem a velocidade do transporte, que é da ordem de 
105 íons por segundo, ou seja, cerca de 1.000 vezes inferior à de 
um canal. Entretanto, diferente dos canais, os carreadores podem 
utilizar a energia acumulada no gradiente eletroquímico estabe
lecido na membrana para realizar o transporte ativo de nutri· 
entes que se encontram em concentrações diminutas no solo. 
Por isso, estes são os principais sistemas diretamente responsáveis 
pela absorção de nutrientes das células epidérmicas absortivas 
da raiz. 

As bombas iônicas, assim como os canais e carreadores, 
também são proteínas integrais transmembrana, mas se diferen· 
ciam destes por serem ativadas por energia química na forma 
de substratos fosfatados: adenosina 5' trifosfato (ATP) ou piro
fosfato inorgânico (PP,). Ou seja, além do sítio de ligação do íon 
a ser transportado, estas proteínas tainbém possuem un1 sítio 
catalítico que liga especificamente um destes substratos fosfa· 
tados, os quais sofrem hidrólise enzimática liberando energia para 
o transporte ativo deste íon. Isto implica que o transporte iônico 
mediado por estas enzin1as envolve mudanças conforn1acionais 
mais complexas do que as experimentadas por outros transporta
dores, e assim a velocidade de transporte usualmente é muito infe
rior à executada por canais e carreadores. Porém, devido à capaci
dade de gerar de forma independente de outros sistemas a energia 
necessária à sua atividade de transporte, estas bombas constituem 
os principais sistemas primários de transporte de íons da célula 
vegetal. Os carreadores que dependem dos gradientes eletro· 
químicos gerados por estas bombas elecrogênicas são classificados 
como sistemas secundários de transporte. Assim, termodina
micamente, as bombas são enzimas transportadoras responsáveis 
pela energização e controle do transporte de nutrientes através de 
todas as membranas da célula vegetal. Estudos eletrofisiológicos 
(principalmente análises de parch clamp) têm demonstrado que 
a importância destas bombas não se limita à energização dos 
sistemas secundários de transporte, mas também ao controle da 

abertura e fechamento de canais sensíveis às variações do poten
cial de membrana. 

Nas membranas plasmáticas das células de plantas encontram
se principalmente H+ -A TPases do tipo P, assim classificadas por 
assun1irem un1a conformação intermediária fosforilada (Ep, estado 
conformacional em que a enzima sofre uma fosforilação rever· 
sível). Estas bombas de prótons utilizam a energia da hidrólise 
do ATP para transportar íons H + para o apoplasto, acidificando 
o espaço intercelular. Nas raízes, o funcionamento contínuo das 
H+ -ATPases das membranas plasmáticas das células epidérmicas 
gera um gradiente eletroquímico de íons H + na membrana que é 
dissipado pelos carreadores do sistema de transporte secundário, 
os quais utilizam a entrada termodinamicamente favorável de H+ 
para transportar um outro íon contra um gradiente de concen
tração (Figs. 2.4 e 2.5). As H+-ATPases t ipo P são as proteínas 
mais abundantes da membrana plasmática de células da epiderme 
radicular, onde verifica-se também uma maior atividade destas 
bombas (Fig. 2.6), as quais, além de atuarem na absorção de 
nutrientes, tan1bém influenciain o pH do citoplasma, da parede 
celular e da rizosfera. Como discutido anteriormente neste capí· 
rulo, a modulação do pH da rizosfera exerce forte influência na 
dinâmica dos íons adsorvidos nas partículas das argilas e na libera
ção de nutrientes e outros fatores de crescimento presentes nas 
substâncias húmicas. 

Outras bombas elerrogênicas extremamente importantes para 
o processo da nutrição da célula vegetal são as H+ -A TPases do 
tipo V e as H+-PPiases presentes no tonoplasto que bo1nbeiam 
H+ do citoplasma para dentro dos vacúolos (Fig. 2.5). A compar
timentação de muitos solutos e o controle fino da concentração 
de nutrientes no citoplasma encontram-se primariamente aco
plados à existência do gradiente de H+ mantido no tonoplasto 
por estas enzimas transportadoras. 

CONTROLE DE FLUXO DOS 
NUTRIENTES 

Quanto ao fluxo de nutrientes, os sistemas de transporte podem 
ser classificados em: uniporce, simporte e antiJ)arte. O sistema 
uniporte refere-se ao transporte de um único elemento num 
determinado sentido, com ou sem gasto de energia. As bombas 
de prótons descritas anteriormente são sistemas de transporte 
ativo do t ipo uniporte, assim como também são uniportes os 
canais iônicos que realizam o transporte de um íon sem gasto de 
energia, pois ambos os sistemas operain promovendo um fluxo 
unidirecional de um único elemento através das membranas. 

Os dois outros sistemas referem-se ao co-transporte simultâneo 
de duas moléculas distintas, onde os simportes transportam dois 
tipos de moléculas num mesmo sentido e os antiportes ttans
portain duas moléculas em sentidos contrários. Nas células de 
plantas encontra-se uma miríade de carreadores que realizam o 
transporte dos principais nutrientes minerais acoplados à dissi· 
pação do gradiente eletroquímico gerado pelas bombas de H+. 
Muitos dos principais carreadores responsáveis pela captação 
de nutrientes são sistemas simporte tt+/ãnion, localizados na 
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!GURA 2.5 
Esquema representativo dos principais tipos de siste111as de transporte primários e secundários presentes nas membranas plasmáticas e 
vacuolares de células de plantas, envolvidos no processo de absorção de nutrientes e no controle de suas concentrações intracelulares. Em 
destaque na membrana plasmática a H+-ATPase do tipo P. A estrutura em vermelho na membrana vacuolar representa a H+-ATPase do 
tipo V, e em azul-escuro está representada a tt• -pirofosfatase vacuolar. 

Ensaio histoquínuco para detecção de 
atividade específica da H+-ATPase da 
membrana plas111ática, realizada em 
secções transversais de raiz de milho (Zea 
mays L.). Em A, a reação foi realizada na 
presença de O, 1 mM de ortovanadato, 
um inibidor clássico das A TPases do 
tipo P. Em B, na ausência do inibidor 
verificamos o force acúmulo de precipi
tado de fosfato de chunilio, que indica 
a preponderância da ativação da H+
ATPase da membrana plasmática nas 
células epidérmicas da raiz (indicadas 
pelas seras). Experimento realizado 
no Laboratório de Biologia Celular & 
Tecidual da UENF. 
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membrana plasmática, e que transportam prótons conjuntamente 
a ânions para o interior da célula. Carreadores antiporte H+/ 
cátion localizados na membrana plasmática transportam prótons 
para o citoplasma ao mesmo tempo em que ocorre a saída de 
cátions para o exterior da célula. Este últuno processo é particu
larmente importante para a exclusão de íons tóxicos. 

Fisiologicamente, o co-transporte de espécies iônicas é parte 
integrante do mecanismo de controle do potencial transmem
brana, funcionando de forma acoplada ao gradiente eletroquímico 
gerado pelas bombas, no sentido da manutenção de um equilíbrio 
de cargas nos dois lados das membranas. A entrada de uma carga 
positiva deve ser acompanhada da saída de uma carga também 
positiva mantendo assiin o potencial transmembrana, via antiporte 
H+ /cátion. No caso de considerarmos um ãnion, este pode entrar 
juntamente com uma carga positiva (próton) sem comprometer o 
equilíbrio de cargas na membrana, via simporte H+/ânion. Pode 
ocorrer também um simporte H+ /substância não carregada eletri
camente, como a sacarose (entre outros metabólicos importantes). 
Nestes casos, ocorre um simultâneo bombeamento de prótons para 

fora da célula, conservando o potencial constante. Vale ressaltar 
que o.s diferentes tipos de sistemas de transporte e seus mecanismos 
de ação mencionados anteriormente ocorrem siinultaneamente 
em nível celular, interagindo entre si de forma coordenada para 
a absorção e translocação das diversas substâncias e não isolada
mente conforme apresentado aqui somente para fins didáticos. 

O transporte ativo de íons e moléculas orgânicas também 
está sob a regulação de fatores ambientais e endógenos. Como 
exemplo, podemos comentar a regulação do transporte de K+, 
o qual é o cátion mais abundante nas plantas, tendo um papel 
importante no alongamento celular, moviinento foliar, tropismo.s, 
homeostase metabólica, germinação, osmorregulação, estresses 
salino e hídrico e no controle do moviinento estomático. Nas 
células eston1áticas, os canais de K+ são controlados direta
mente pela luz, pelo ácido abscísico (estresse hídrico) e por 
concentrações do C02 atmosférico. A luz e o balanço hormonal 
também controlam o funcionamento da isoforma da H+-ATPase 
presente nestas células. Em última mstância, a ativação coorde
nada destes sistemas aumenta o fluxo de K+ para o interior do 
vacúolo induzindo a captação de água via aquaporinas, promo
vendo a turgescência destas células e a abertura do estômato. 
Tal controle coordenado de sistemas priinários e secundários de 
transporte iônico determina o grau de abertura dos estômatos 
em cada situação fisiológica ou de estresse e exerce um papel 
fundamental no fluxo de C02 para a fotossíntese, no fluxo de 
água na transpiração e na translocação de nutrientes pelos feixes 
vasculares (ver Cap. 1, Relações Hídricas). 

Em termos de regulação da expressão da proteína transporta
dora, os sistemas de absorção de íons podem ser constitutivos ou 
indutivos. Fazem parte do sistema de transporte constitutivo aqueles 
transportadores cuja expressão é contínua ao longo do ciclo de vida 
da planta, sendo predeterminada pelo programa de desenvolvi
mento de cada espécie vegetal. O sistema de transporte indutivo 
compreende transportadores cuja expressão é mduzida seguindo 
sinalizações específicas, como as desencadeadas por diversas mte
rações bióticas ou abióticas da planta com o seu ecossistema. 

Os sistemas de transporte de nutrientes são geralmente modu
lados pela disponibilidade do íon na solução do solo, enquanto 
outros são sensíveis à concentração do íon no citoplasma. Estes 
transportadores podem ser classificados, quanto à sensibilidade 
ao fon a ser transportado, corno transportadores de alta ou baixa 
afinidade. Os transportadores de alta afinidade, em geral, podem 

, - , . transportar 1ons que se encontram em concentraçoes nurumas, 
na faixa do nanomolar ao micromolar. Grande parte dos trans
portadores de alta afinidade está localizada nas células epidér
micas das raízes, especialmente nos pêlos radiculares. Os genes 
que codificam os transportadores de alta afinidade para a absorção 
de íons fosfato e sulfato são mduzidos em resposta à deficiência de 
fósforo e enxofre, respectivamente. Isco consiste numa adaptação 
evolutiva que capacitou as plantas a aumentar seu potencial de 
absorção em função da baixa disponibilidade destes nutrientes no 
ambiente. Por outro lado, a expressão dos genes que codificam 
o transporte do fon N03 - é induzida pela presença de nitratos. 
Isto exemplifica um outro tipo de adaptação que tambéni tem na 
nutrição as bases da pressão evolutiva que a forjou. A nutrição 
mmeral nitrogenada depende da disponibilidade de íons N03 -

ou NH4 + e o balanço destes íons oscila com o pH do solo, ou 
seja, espécies que desenvolveram a capacidade de indução dos 
transportadores específicos para cada u1n destes íons em resposta 
à sua disponibilidade sobreviveram à seleção natural. 

Transportadores de baixa afinidade se expressam prmcipal
mente nas membranas plasmáticas de células dos tecidos internos 
e nas endon1embranas, onde a concentração dos íons pode atingir a 
faixa micromolar/submiliinolar. Como esperado, os principais trans
portadores de baixa afinidade caracterizado.s até o momento trans

portam macronutrientes, os quais se acumulam em altas concentra
ções nas plantas. A mdução de transportadores de baixa afinidade 
também tem sido relacionada à nutrição de plantas sob influência 
de mterações sinibióticas. Por exemplo, plantas micorrizadas apre
sentam mdução de alguns transportadores de fosfato de baixa afini
dade nos tecidos internos e repri1nem outros de alta afinidade nas 
células epidém1icas da raiz Oovot et al., 2007). Este dado é consis
tente com o fato de a absorção de P do solo ser realizada pelas 
hifas do fungo micorrízico, o qual possui seus próprios transporta
dores de altíssiina afinidade para fosfato. Por outro lado, a maior 
captação de P pelas micorrizas provoca um aumento de demanda 
no sistema de translocação mterna da planta, suprida pela mdução 
dos transportadores de baixa afinidade. É importante ressaltar que 
são vários os transportadores de fosfato de alta e baixa afinidade 
já identificados nos diferentes genomas de plantas seqüenciados, 
e destes, alguns são constitutivos, outros são mduzidos e outros só 
se expressarão especificamente em certas condições, como durante 
a micorrização Qovot et ai., 2007). 

DINÂMICA DA ABSORÇÃO DE 
NUTRIENTES PELAS PLANTAS 

A capacidade de absorção de cada nutriente varia de acordo com 
o ambiente e o estágio de desenvolviinento do vegetal, e, con10 
descrito anteriormente, sua disponibilidade é um dos principais 
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fatores que regulam as taxas de abwrção e atividade dos diferentes 
sistemas de transporte. Foi verificado que a absorção de íons segue 
o mesmo comportamento estabelecido por Michaelis e Menten 
para a cinética enzimática (Epstein, 1972). Ou seja, a cinética 
de transporte possui duas fases: uma inicial, na qual em baixas 
concentrações a velocidade do transporte aumenta rapidamente 
a cada incremento na quantidade da molécula a ser transportada, 
e outra relacionada às altas concentrações, quando o tranSporte 
tende a uma velocidade máxima CV.....), sinalizando a saturação 
dos sítios transportadores. Tal qual na catálise enzimática, também 
se pode determinar a constante de Michaelis (KJ, definida pela 
concentração na qual se atinge a metade da velocidade máxima 
de transporte, e considerada como uma característica especUi.ca de 
cada transportador. Assim, o valor de V""" oferece uma estimativa 
da quantidade de proteínas transportadoras de um íon em funcio
namento na membrana, enquanto Km define qual a afinidade do 
sistema de transporte observado. 

A absorção de nutrientes cm baixas concentrações, pouco 
maiores que a concentração mínima requerida para o transporte 
(Cm1J, requer um sistema com pequeno Km, característica de 
transportadores de alta afinidade, enquanto íons disponíveis em 
altas concentrações usualmente são alvos de transportadores de 
elevado K,. (de baixa afinidade). Um exemplo já discutido ante
riormente é o do íon K+ cujo sistema de alta afinidade é atribuído 
ao transporte ativo via simporte, enquanro o sistema de baixa 
afinidade é atribuído a canais. Entretanto, é importante destacar 
que um mesmo transportador pode sofrer regulação por fatores 
endógenos ou exógenos e aumentar ou diminuir sua afinidade 
pelo íon especffico. lsro implica que as diferenças na taxa de 
absorção de um nutriente podem ocorrer não só em nível trans

cricional (regulação dos níveis de expressão da proteína), mas 
também no nível pós-transcricional, quando a modulação ocorre 
diretamente sobre a atividade do transportador. 

Dentre os principais fatores exógenos que influenciam a 
absorção de nutrientes pelas plantas estão: a temperatura, a 
umidade, a aeração, o pH, as interações iônicas e as interações 
sirnbióticas com outros organismos do solo. 

Temperatura 
As variações de temperatura podcn1 afetar a permeabilidade do 
solo, a pern1eabilidade das células, a velocidade dos processos 
de transferência e a ocorrência de reações específicas. A alte
ração da permeabilidade do solo está associada basicamente a 
alterações das características do fluido permeante. O valor do 
peso especUico da água pode ser considerado constante com a 
temperatura, enquanto a viscosidade decresce com o aumento 
da temperatura. O decréscimo da viscosidade implica o aumento 
da permeabilidade e, conseqüentemente, da velocidade de perco
lação dos íons, resultando num maior fluxo da solução do solo 
em temperaturas elevadas. 

Nos processos físicos do solo, a troca de cáà.ons adsorvidos no 
espaço livre é muito pouco afetada pela temperatura. Entretanto, 
reações químicas e bioquímicas são muito mais dependentes da 
temperatura. A influência térmica sobre a permeabilidade das 

Nutriçdo Mineral 45 

células pode derivar das transições do estado da bicamada lipídica 
das membranas, que podem variar de um estado de grande fluidez 
até o de gel-cristalino, sob extremos de temperatura, ou das 
mudanças provocadas nas enzimas e proteínas transportadoras. 

Experimentalmente, em baixas temperaturas, tanto a abwrção 
de íons quanto o processo de respiração celular decaem rapida
mente, em plantas sensíveis ao resfriamento. Nestas condições 
a restrição da absorção de íons pode estar relacionada ranro à 
redução da fluidez da membrana quanro à inaàvação da H* -
A TPase da membrana plasmática, a qual depende de um aporte 
contínuo de A TP oriundo da respiração. Por outro lado, em 
temperaturas supra·ótin1as, a respiração aumenta e a absorção 
diminui, indicando uma possível desestabilização dos lipídios da 
membrana plasmática, e a conseqüente perda da permeabilidade 
seletiva. O aumento da fluidez da fase lipídica da membrana 
ocorre bem antes da temperatura necessária à desnaturação 
protéica, quando não só os transportadores, mas também todo o 
metabolismo celular, passam a se deteriorar. 

Umidade 
A água é o veículo principal que faz com que os íons sejam absor· 
vidos pelas plantas. Um baixo conteúdo de água no solo induz 
inexoravelmente à deficiência mineral. Um exemplo clássico é 
a deficiência de cálcio na planta, caracterizada pela morte apical 
(podridão apical), distúrbio típico da deficiência de água, quando 
o deslocamento do cálcio é prejudicado causando problemas nas 
membranas e parede de células em divisão. Ou seja, não basta 
que os elementos estejam na proporção adequada à nutrição da 
planta, como também é fundamental que o fluxo de água no solo 
seja suficiente para a solubilização e transporte destes nutrientes 
(ver Cap. 1, Relações Hídricas). 

Aeração 
A assinUlação ativa de elementos pelas plantas é dependente de 
energia metabólica, principalmente sob a forma de ATP, a qual 
é sintetizada principalmente pela respiração celular aeróbica. 
Quando a aeração começar a diminuir, a assimilação dos íons 
requeridos em maior proporção pela planta, como o potássio 
e o fosfato, também diminui, sendo a redução proporcional ao 
decréscimo na tensão do 0 2 nos tecidos. 

As condições ótimas de aeração do solo são atingidas quando 
as trocas de gases entre o ar do solo e a atn1osfera são suficiente· 
mente rápidas para evitar a deficiência de oxigênio consumido 
e a toxidez do cal produzido pela atividade biológica do solo, 
mantendo os níveis requeridos para o desenvolvimento normal 
das raízes e dos microrganismos aeróbicos. Assim, a aeração 
também exerce um efeito indireto sobre a absorção, uma vez 
que aumenta a disponibilidade dos nutrientes no solo devido à 
transformação da matéria orgânica (mineralização). Um agra
vante decorre do fato de a decomposição anaeróbica da matéria 
orgânica ser incompleta, formando produtos intermediários, como 
ácidos orgânicos, que cm situações extremas podem acumular-se - , . em concentraçoes tox1cas. 
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Quando a disponibilidade de 0 2 é ideal, observa-se um efeito 
indireto sobre a assimilação de nutrientes, como, por exemplo, a 
oxidação de elementos corno do íon NH4' a N03 (por bactérias 
Nitrosomcmas e Nitrobacier), e do S2 a SO/- (fonna de enxofre 
absorvida pelas raízes). Entretanto, a aeração pode em alguns 
casos reduzir a disponibilidade de Fe e Mn devido à insolubili· 
dade de suas formas oxidadas, sob condições alcalinas. Porranto, 
um balanço equilibrado entre o pH do solo e a aeração é impor
tante para detenninar as condições de excesso ou carência destes 
elementos. 

pH 
Oscilações no pH do solo e principaln1ente da rizosfera exercem 
influência sobre a disponibilidade de vários nutrientes essenciais, 
assim corno a de alguns elen1entos que podem exercer fitotoxi
cidade. Os danos advindos de variações bruscas no pH do solo 
afetam as plantas, quer diretamente, em decorrência da ação da 
concentração dos íons hidrogênio, quer indiretamente por defi
ciência de nutrientes ou por toxidez química. Neste contexto, 
é importante relembrar que a matéria orgânica possui poder 
tan1ponante e promove a estabilização do pH do solo. 

O efeito primário do pH refere-se à competição entre os íons 
H+ e os outros cátions (pH baixo/ácidos), e do OH- com os 
outros ãnions (pH alto/alcalinos). Corno a acidez predomina na 
maioria dos solos, o efeito do H+ tem maior relevância. Quando 
a concentração de tt+ aumenta (redução do pH), a absorção 
de K+ diminui drasticamente, principalmente na ausência de 
ea++, quando ocorre inclusive o efluxo de K+. A adição de ea+• 
reduz o efluxo de K • induzido pelo excesso de H · , um reflexo do 
efeito protetor e rcgulatório que o ea·• exerce sobre a estrutura 
e a função da membrana plasmática. Todavia, o excesso de íons 
H+ também afeta adversamente o mecanismo de transpone de 
íons por diminuir a eficiência da tt• -ATPase, reduzindo o efluxo 
de H+ para o exterior celular e, conseqüentemente, o potencial 
eletroquímico que energiza o sistema secundário de transporte 
iônico. 

A acidez do solo aumenta gradualmente, na medida em que 
cálcio e magnésio são perdidos por lixiviação. E1n solos de regiões 
úmidas há correlação perfeitamente clara entre o pH e as quan· 
tidades destes dois componentes presentes sob a fonna trocável. 
Prevalecem as mesmas correlações gerais quanto às regiões áridas, 
exceto nos casos em que é adsorvida apreciável quantidade de 
sódio. 

Em solos ácidos, quantidades apreciáveis de AI e micro· 
nucrientes corno Fe, Mn, Bo e Mo estão sob a forma de espé
cies solúveis, e podem tornar-se extremamente tóxicos para 
a maioria da plantas culLivadas. Entretanto, ao aumentar o 
pH, estes elementos adquirem fonnas insolúveis e precipitam, 
tornando-se cada vez menores as proporções destes íons na 
solução, aré que, em solo neutro ou alcalino, cenos vegetais 
poderão sofrer falta de Mn e Fe assimiláveis.Toda via, em geral, 
a disponibilidade dos macronutrientes é máxima na faixa de pH 
entre 6 e 7, e na qual não se observam grandes limitações para 
os micronutrientes. 

Interações iônicas 
Na solução do solo tanto os cátions quanto os ânions estão 
presentes em concentrações e fonnas diferentes, e estes podem 
interagir durante sua absorção por sinergismo ou inibição. O 
sinergismo ocorre quando a absorção de um elemento é estimu
lada pela presença de outro. Um exemplo de sinergismo é o 
estímulo à absorção de cátions e ãnions na presença de baixas 
concentrações de cálcio. O magnésio pode aumentar a absorção 
do fósforo, enquanto baixas concentrações de zinco também 
podem induzir o mesmo efeito. 

A inibição ocorre quando há redução na taxa de absorção 
de um determinado elemento em virtude da presença de um 
outro. A inibição pode ser competitiva ou não-competitiva. A 
inibição competitiva ocorre quando os elementos competem 
pelo mesmo sítio ativo do transportador. Este é o caso, por 
exemplo, da inibição da absorção de K+ verificada durante o 
estresse salino, quando os íons Na+ competem pelos mesmos 
sítios de vários transportadores de K '". Neste tipo de con1petição a 
inibição imposta pelo íon inibidor pode ser anulada pelo aumento 
na concentração do elemento. Na Inibição não-competitiva o 
íon inibidor afeta o transporte ao se ligar não no sítio ativo, 
mas noutra região qualquer da proteína transportadora capaz 
de induzir uma conformação que diminua a afinidade ou preju· 
dique de alguma fonna o transporte de seu Con específico. Neste 
caso o efeito do inibidor não pode ser revertido com o aumento 
na concentração do íon. 

Micorrização 
Um importante fenômeno ecológico que remonta aos primórdios 
da primeira invasão das terras continentais pelas plantas consiste 
na interação simbiótica entre plantas e fungos micorrfzicos. 
Mais de 80% das espécies de plantas podem estabelecer este 
tipo de interação, e de fato, na natureza, a maior parte das raízes 
encontra-se colonizada por fungos micorrízicos, sendo chamadas 
rnicorrizas. A absorção de nutrientes pelas micorrizas segue os 
mesmos princípios básicos de transporte descritos acima, porém 
a maior parte dos processos de absorção de nutrientes do solo 
passa a depender dos sistemas de transporte das hifas fúngicas. 
O incremento da nutrição fosfatada é o principal benefício que 
a planta obtém desta interação. O fungo por sua vez absorve os 
fotoassimilados da planta, induzindo um dreno bastante elevado 
de sacarose da parte aérea para as raízes. 

A colonização das raízes pelos fungos nucorrízicos é estimulada 
pela liberação de substâncias orgânicas pelas raízes e por micror
ganismos do solo. Recentemente, estringolactonas exsudadas 
pelas ra[zes foram identificadas como principais moléculas sinali
zadoras do processo de reconhecimento para o estabelecimento 
da colonização rnicorrfzica. Dependendo da espécie de fungo 
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área superficial e da eficiência dos mecanismos de absorção de 
água e sais minerais, o fungo pode secretar fosfatases e ourras 
enzimas hidrolh:icas que aumentam a dísponíbilidade de cercos 
nutrientes no solo. O aumento na eficiência dos mecanismos de 
absorção de P do sistema simbiótico se traduz em aumento de 
V - e diminuição de K .. e de C...,. As raízes rnicorrizadas apre
senram maiores valores de V'""' e muito mais baixos valores de 
K. e de C..io, indicando uma maior eficiência na absorção de P 
do que as não-micorrizadas. 

FUNÇÃO DOS ÍONS E SINTOMAS DE 
EXCESSO E DE CAR~NCIA 

Os nutrientes essenciais são exigidos pelos vegetais em quan
tidades determinadas, que variam de acordo com a espécie, o 
estágio de desenvolvi1nento e a exposição a estresses ambientais 
ou interações ecológicas. Co1n exceção do carbono, hidrogênio e 
oxigênio annosféricos, os principais elementos essenciais encon
tram-se nos solos em co1nbinações qufn1icas diferentes, sendo 
absorvidos somente quando sob algumas formas específicas. Estes 
elementos são imprescindíveis para que a planta possa realizar 
várias e importantes funçõe.s (Tabela 2.3). A carência e o excesso 
estão relacionados com sintomas visíveis que se relacionam com 
sua {unção e mobilidade. Plantas defientes em nutrientes móveis, 
como N, P, K, Mg, Se CI, apresentam os respectivos sintomas 
de deficiências em órgãos mais maduros, como nas folhas basais, 
por exemplo. Já plantas deficientes cm nutrientes com mobilidade 
intermediária (Fe, Zn, Cu, B e Mo) e mobilidade baixa (Ca e Mn) 
são afetadas primeiramente nos tecidos mais jovens. 

De maneira geral os sintomas de deficiências nutricionais 
somente se tomam visíveis claramente quando a deficiência já 
está num estágio avançado e os níveis de produção das culturas 
foram grandemente afetados. Sintomas de deficiência nutricional 
manifestam-se principalmente nas folhas, sendo a clorose (amare
lecimento) e a necrose critérios para a diagnose visual. Geral
mente os sintomas de deficiência se expressam n1ais especifica
mente do que os de toxidez, a não ser quando a toxidez gerada 
por um determinado elemento induz a deficiência de outro. 

Neste final de capítulo vamos apresentar um sumário das prin
cipais características típicas de deficiências nutricionais. Entre
tanto, é importante informar que estas características foram deri
vadas de experimentos agronômicos com espécies cultivadas. 
Um espectro muito mais amplo e complexo de sintomas deve 
existir na diversidade de espécies vegetais silvestres. Além disso, 
muitos dos sintomas foliares de deficiência são similares e facil
mente confundidos com sintomas causados por estresses físicos, 
pragas ou doenças. 

Deficiência de nitrogênio 
A principal forma em que o nitrogênio encontra-se na atmosfera 
(NJ não pode ser diretamente utilizada pela célula vegetal (ver 
Cap. 3, Fixação do Nitrogênio). Assim, para a absorção dos ians 
nitrato (NO>-) e amônio (NH~ +), as duas formas principais de 
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nitrogênio presentes no solo, as plantas dispõem de transporta· 
dores específicos nas células das raízes. Todavia, nem sempre 
ambas as formas estão presentes nos solos em concentrações em 
que podem ser captados por estes transportadores. Quando isto 
ocorre, os sintomas mais comuns de deficiência de N incluem, 
além da perda acentuada de vigor, visualizada pela diminuição 
sensível do crescimento da parte aérea e formação de folhas e 
flores, o amarelecimento generalizado dos tecidos clorofilados e a 
formação de áreas púrpuras devido ao acún1ulo de antocianinas. 
Todavia, algumas plantas como as leguminosas podem suprir a 
demanda por N pela difusão simples do N2 nas células, através do 
processo de fixação biológica do nitrogênio (ver Cap. 3, Fixação 
do Nitrogênio). Em alguns casos, a presença não detectada de 
bactérias endoA'ticas é u1n fator que confunde a correta interpre
tação en1 experimentos de privação de N. 

Deficiência de fósforo 
O fósforo é absorvido principalinente na forma de íons fosfato 
(H2P0 4- ou HPO/), mas internamente na planta também se 
move na forma de fosforilcolina, distribuindo-se facilmente pelo 
floema. 

CH> O 
1 1 

fosfarilcolina: CH>-N-CH,-CH,-CH2-0-P=O 

1 1 
CH> R 

Desta forma este se acumula nas folhas mais novas, flores 
e sementes em desenvolvimento. Sintomas de sua deficiência 
aparecem em folhas mais velhas, com manchas de coloração 
tipicamente arroxeadas, causadas pelo acúmulo de antocia
ninas. A expansão foliar é comprometida, há decréscimo no 
número de flores e arraso na iniciação floral, culminando numa 
baixa produção, e em casos de privação contínua, na morte da 
planta. 

Deficiência de potássio 
O K+ é um íon de alta mobilidade, sendo rapidamente translo
cado das folhas mais velhas para folhas mais novas e regiões meris
temáticas, com o conseqüente surgimento de sintomas de defi
ciência nas primeiras. De modo geral, sob deficiência potássica a 
síntese de parede celular e a turgescência celular são prejudicadas, 
predispondo as plantas ao tombamento por vento ou chuva. A 
absorção de água pela parte aérea, via transpiração e pressão 
radicular, é reduzida, acarretando murchamente das plantas com 
relativa facilidade. A formação e o crescimento de gemas podem 
ser inibidos pela privação prolongada deste nutriente. 

Deficiência de enxofre 
Absorvido principalmente na forma de SO/-, o enxofre pode 
ser metabolizado nas raízes numa pequena extensão, conforme 
as necessidades desses órgãos; assim, a maior parte do SOl-
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Elemento 

N 

p 

K 

Ca 

Mg 

s 

B 

Cl 

Cu 

Fe 

Mn 

M.o 

Ni 

Zn 

Elen1ento estrurural de protefnas, nucleoódeos, lipídios e de alguns sacarfdeos; elemento regu)atório, onde 
os fons nitrato e amônio regulam várias reações metabólicas. 

Elemento estrurural (p. ex., nucleotfdeos, fosfolipídios), transferência de energia (ATP, PPi, NADPH e 
etc.). elemento regulador via fosforilação e defosforilação de enzimas. 

Regulação osmótica, homeoscase iónica, relações hídricas, movimento estomático, alongamento celular, 
ativação de enzimas, síntese de proteínas, fotossíntese, transporte de açúcares no flocma, movimentos nas 
plantas. 

Escrutura da parede celular, homeoscase iônica, integridade celular, segundo mensageiro fundamental à 
sinalização celular. 

Constituinte estrurural da clorofila, conformação de proteínas, ativação de enzin1as (Rubisco e 
PEPcarboxilasc), transferência de energia ao compor os substratos ATP-Mg e PPi-Mg. 

Constituinte do grupo funcional de várias enzimas, constituinte de agentes redutores, desintoxicação de 
metais pesados, componente estrutural (aminoácidos, polissacarfdeos sulfatados). 

Estrutura da parede celular, metabolismo de fenóis, regulação do cransporte de auxina, ativador da enzima 
fosforilase do amido. 

FoLólise da água, regulação do movimento dos estômatos, modulação do potencial de membrana. 

Escrutura de citocromos e enzimas que reagem com oxigênio; controle de espécies reativas de oxigênio 
Cu/Zn-SOD (superóxido dismutase). 

Estrutura de citocromos, atuante nas reações de transferência de elétrons durante a fotossCntese; controle 
de espécies reativas de oxigênio via Fe-SOD (superóxido dismutasc) . 

Concrole de espécies reativas de oxigênio via Mn-SOD (superóxido dismutase); constiruinte do complexo 
polinuclear do fotossistema II; ativador de mecaloenzimas. 

Tranferência de elétrons (nitrato reducase); atua no processo de fixação biológica de nitrogênio 
(nitrogenase bacteriana). 

Mobilização de nitrogênio a partir da uréia via urease (metaloenzima dependente de Ni); controle de 
espécies reativas de oxigênio via Ni-SOD (superóxido dismutase). 

Domínios ·~;nc finger' para ligação de proteínas ao DNA; ativação de metaloenzimas; sinalização via 
auxinas; controle de espécies reativas de oxigênio Cu/Zn-SOD (superóxido dismutase). 

absorvida é translocada para a parte aérea. Os sintomas de defi
ciência de enxorre consislen1 e1n clorose generalizada em toda a 
superfície foliar. Em muitas espécies o enxofre não é facilmente 
redistribuído a partir dos tecidos maduros; conseqüentemente, 
esses sintomas são usualmente observados em folhas mais jovens. 
Conrudo, em certas espécies, a clorose aparece simultaneamente 
tanto em folhas velhas quanLo nas mais novas. 

inibir a absorção do Mg2 ', enquanto a disponibilidade de concen
trações adequadas de P potencializa a absorção do Mg2+, e vice
versa. O magnésio é altamente 1nóvel no floe1na e, portanto, na 
sua ausência, sintomas de deficiência tnanifestam-se sobretudo 
nas folhas mais velhas, formando áreas cloróticas tipicamente 
intemervais. 

Deficiência de magnésio 
A absorção do Mg pelas plantas é fortemente modulada pe.la 
concentração de outros elementos essenciais, podendo estes atuar 
de forma sinérgica ou antagônica sobre o sistema de transporte de 
Mg. Por exemplo, elevadas concentrações de NH4 + e K .. podem 

Deficiência de cálcio 
A absorção do Ca2+ depende tanto de seu suprimento na solução 
do solo quanto das taxas de transpiração, posto que esse fon 
é transportado passivamente na corrente transpiratória. O 
cálcio não é carregado nos elementos de rubo crivado e, como 
conseqüência, sintomas de sua deficiência aparecem mais forte-
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mente em folhas mais jovens, com deterioração nas pontas e nas 
margens. Zonas meristemáticas, sejam elas apicais ou laterais, em 
processo ativo de divisão celular, são altamente suscepcíveis, na 
medida em que o cálcio é requerido para a formação das estru
turas pécticas da nova parede celular que surge entre as células 
recém-formadas. Dado o papel importante desse cátion como 
mensageiro secundário dos sinais primários reguladores de vários 
aspectos do desenvolvimento das plantas, sua concentração é 
mantida bastante estável no interior das células, em geral, vari
ando entre 100 e 200 nM. 

Deficiência de boro 
, 
E absorvido na forma de ácido bórico não-dissociado e, em pH 
fisiológico, encontra-se sob a mesma forma na planta. Defi
ciência de boro provoca uma redução na síntese de citocininas 
e no transporte de algumas auxinas, que passa1n a acumular
se, nessa condição, nos meristemas onde são sintetizadas. O 
acúmulo de fenóis também é freqüente e pode estar associado 
com necroses foliares. A incorporação de resíduos de glicose 
e1n polissacarídeos, assim como o conteúdo total de celulose 
da parede celular, são intensamente reduzidos. Nas raízes, defi
ciência de B induz incrementos na atividade de oxidases do 
ácido-indolacético (AIA), a auxina mais abundante na plantas. 
Como conseqüência, deficiência de B reduz a resistência 
mecânica de caules e pecíolos, acarreta un1a deterioração nas 
bases das folhas novas, reduz o crescimento radicular e pode 
levar inclusive à morte de raízes, especialmente nos ápices meris
temáticos. 

Deficiência de ferro 
As atividades químicas desse elemento, canto na forma ferrosa 
(Fe-II) quanto na férrica (Fe-III), são muito baixas na solução 
do solo, independenten1ente do seu conteúdo total no solo, 
especialmente quando o pH é maior que 5,0. Nessa condição, 
Fe reage com grupos OH-, precipitando-se na forma de óxidos 
metálicos hidratados. Diferences espécies de plantas desen
volveram diferentes estratégias para solubilizar e absorver 
Fe. Gramíneas, por exemplo, exsudam fitossideróforos (por 
exemplo, ácido avênico, ácido mugênico), que são ácidos 
iminocarboxílicos que complexam o Fe-III, por meio de seus 
átomos de O e N; o complexo como um todo é absorvido, o Fe 
é liberado e utilizado pela planta, enquanto o fitossideróforo 
deve ser metabolizado ou liberado para o solo, onde novamente 
atuaria. Uma outra estratégia, presente em dicotiledóneas e em 
algumas monocotiledôneas, envolve um transportador do tipo 
ABC (ATP-binding Casseite), uma redutase induzível e a libera
ção de agentes quelantes, normalmente compostos fenólicos, 
que se ligam ao Fe-III na rizosfera e movem-se à membrana, 
onde o Fe é reduzido antes de ser absorvido. 

Uma vez que é relativamente imóvel no floema, a clorose 
internerval típica da deficiência de Fe manifesta-se, inicialmente, 
nas folhas mais jovens. Subseqüentemente, a clorose pode atingir 
também as nervuras, até a folha ficar, como um todo, amare-
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lada. Em vários casos, a folha pode tornar-se branca com áreas 
necróticas, em razão da inibição da síntese de clorofilas. 

Deficiência de manganês 
No solo, o Mn ocorre sob três estados de oxidação (Mn z+, Mn3+ e , 
Mn'f+), como óxidos insolúveis ou quelatos. E largamente absor-
vido na forma Mn2+ após liberação de uma molécula que lante ou 
após a redução de óxidos de valências superiores. A deficiência de 
Mn é incomum em ainbientes naturais, mas nos experimentos de 
privação de Mn, observa-se uma desorganização das membranas 
dos tilacóides e clorose incemerval nas folhas mais jovens. 

Deficiência de cobre 
O cobre está fortemente ligado à matéria orgânica ou a com
postos solúveis na solução do solo. Etn solos bem arejados é absor
vido principalmente como Cu2T, ou como Cu+ em solos úmidos 
e encharcados. Este elemento move-se com relativa facilidade 
na forma de complexos aniônicos, das folhas mais velhas para 
as mais novas. Sob deficiência, a mobilidade do cobre é muito 
baixa. De um modo geral, apesar de a deficiência de cobre ser 
rara, quando ocorre, resulta en1 fechamento estomático, n1urcha
mento devido à ügnificação reduzida das paredes celulares, e 
formação de grãos de pólen não-viáveis. Tais sintomas estão 
associados parciahnence ao estresse energético decorrente da 
depleção do ATP citoplasn1ático, posto que o cobre participa 
de grupos prostéticos dos citocromos da cadeia de transporte de 
elétrons mitocondrial. 

Deficiência de zinco 
O zinco é absorvido na forma divalente e não sofre oxidação ou 
redução, como ocorre com outros metais de transição. Sob defi
ciência de zinco, normalmente há uma redução na taxa de alonga
mento do caule, o que se explica por uma possível exigência de 
Zn para a síntese de auxinas. Outros sintomas manifestam-se nas 
partes mais novas da planta, com o encurtamento dos entrenós, 
clorose branda das folhas, redução do tamanho e deformação das 
folhas. Excesso de calagem, elevado índice de lixiviação e alta 
concentração de fósforo no solo favorecem a deficiência de Zn. 

Deficiência de molibdênio 
O n1olibdênio é constituinte das enzimas nitrato redutase e da 
nitrogenase (esta última não é uma enzima de plantas, mas de 
microrganismos fixadores de N associados a elas). Os sintomas de 
deficiência de molibdênio expressam-se em condições de carência 
de nitrogênio, apresentando um amarelecimento das folhas mais 
velhas e possíveis necroses marginais com acúmulo de nitrato. 
Solos com pH abaixo de 5,0 predispõem à deficiência desse nutri
ente. A correção se faz com a calagem e a aplicação de molibdato 
de amônio no solo, ou por pulverização foliar. Não se deve fazer 
mais de uma aplicação de molibdato no solo, já que os níveis 
tóxicos são facilmente atingidos. 
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Deficiência de cloro 
O cloro juntamente com o Mn participa da fotólise da água, 

assim sua carência afeta a fotossíntese e a curgescência celular, 
por também ser utilizado para manter a neutralidade de cargas 
e como agente osmótico. A deficiência de cloro é raríssima, 
mas quando ocorre pode induzir forte redução do crescimento, 
clorose generalizada e necrose, bem como o atrofiamento das 
raízes. Inicialmente, os sintomas acentuam-se nas zonas mais 
velhas das plantas. 

Deficiência de níquel 
O níquel participa da urease, enzima importante para a mobili
zação de compostos nitrogenados na germinação de sementes, 
podendo levar à inviabilidade das sementes. Na deficiência de 
níquel pode ocorrer acumulação de ureídeos nas folhas, que são 
moléculas transportadoras de N, o que pode causar problemas na 
fixação biológica de Nem leguminosas associadas com rizóbio. 
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CAP Í TULO 3 

Lázara Cordeiro 

CICLO DO NITROG~NIO 
Carbono, hidrogênio, oxigênio e nitrogênio são os elementos 
quúnicos quantitativamente mais abundantes nos seres vivos, 
correspondendo, o último, aproximadamente a 79% da atmos
fera terrestre. Na ecosfera terrestre, 0,04% do nitrogênio estariam 
na forma combinada, sendo 57% na fonna orgânica e 43% na 
forma inorgânica. Considerando o nitrogênio existente na forma 
orgânica, sarnente 4% fazem parte dos seres vivos, sendo 94% 
localizados nos vegetais, 4% na biomassa microbiana e 2% nos 
animais (Siqueira & Franco, 1988). O ciclo do nitrogênio, repre· 
sentado na Fig. J.1, corresponde às contínuas transformações 
dessas formas por meio de processos físico-químicos e biológicos. 
A atmosfera contribui com o fornecimento do nitrogênio gasoso 
e com pequena parcela de nitrogênio combinado nas formas de 
amónio (NH4 "),originado de queimas industriais, de atividades 
vulcânicas e de incêndios florestais, e de nitrato (N03- ), origi· 
nado da oxidação do N2 pelo 0 2 ou pelo ozônio (03) na presença 
de descargas elétricas ou de radiação ultravioleta. O amónio e 
o nitrato produzidos na atmosfera são transportados para o solo 
pela chuva, podendo ser absorvidos pelas raízes. 

O nitrogênio combinado no solo é o mais susceptível dos 
compostos às rransforrnações biológicas. As plantas geralmente o 
absorvem na forma de compostos altamente oxidados, dos quais o 
nitrato é o principal deles. Após absorção, esses compostos devem 
ser reduzidos para que sejam incorporados nos diversos consti· 
tuintes celulares. Portanto, nos anunais e nas plantas, o nitro
gênio encontra-se, na sua maioria, na forma reduzida como íon 
amónio (NH4 +)ou amina (NH2 - ) • No outro extremo, o nitrato, 
principal fonna ern que o nitrogênio é encontrado no solo, é alta
rnente oxidado, sendo necessária a adição de 8 elétrons para que 
se converta cm amina. O nitrogênio disponível para as plantas 
pode ser também oriundo diretamente de fertilizantes industriais, 

representando uma parcela muito pequena em relação ao total 
do nitrogênio fixado biologicamente. 

Apesar de abundante na atmosfera, o nitrogênio molecular 
não pode ser absorvido pelas plantas. Exceto pelos microrga
nismos fixadores ou via adubação nitrogenada, a principal forma 
de obtenção desse elemento pelas plantas é o aproveitamento 
do nitrogênio combinado na matéria orgânica. Com o uso das 
plantas na alimentação dos animais, os cornpostos nitrogenados 
são utilizados para produção de novas proteínas. Com a morte dos 
orgarúsmos, bactérias presentes no solo decompõem os compostos 
orgânicos nitrogenados em aminoácidos, que, por sua vez, são 
oxidados pelos microrganism.os do solo como bactérias e fungos 
com produção de gás carbônico, água e amônia (amonificação). 
Em detenninadas situações, como solos frios, ácidos e deficientes 
em oxigênio, o amônia é a principal fonte de nirrogênio, sendo 
utiliiado na constituição de aminoácidos, uma vez que as bacté· 
rias nitrificantes não são abundantes e, quando presentes, são 
menos eficientes. Em solos úmidos e quentes, o amónio é oxidado 
a nitrito (N02 - ) por bactérias nitrificadoras, como as Nitroso
monas, e este a nitrato (N03 -). por bactérias como as Nitro
bacter. 

No solo, o fon amónio encontra-se adsorvido nas partículas 
coloidais, enquanto o nitrato, por ter carga negativa, torna· 
se componente da solução sendo facilmente lixiviado nessa 
condição. A perda de compostos nitrogenados do solo para a 
atmosfera, ou mesmo para rios, lagos ou mares, pode ocorrer de 
várias formas, principalmente por volatilização da amônia, por 
denitrificação ou por lixiviação. A adubação excessiva com sais 
de nitrato, seguida de chuva abundante, faz com que esses sais 
sejam carreados para lençóis freáticos, lagos ou rios, constituindo 
fortes agentes poluidores. Além disso, os vegetais perdem, por 
lixiviação, pequenas quantidades de NH3, N20, N02 e NO, prin· 
cipalmente quando recebem boa adubação nitrogenada. Bactérias 
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IGURA3. 

Ciclo do nitrogênio envolvendo os compartimentos solo, planta e atmosfera (explicação no texto). (Salisbury & Ross, 1991, modifi
cado.) 

anaeróbicas utilizam o nitrato como aceptor de elétrons durante 
o processo da respiração, formando N2, NO, N20 e N02• Esse 
tipo de processo ocorre em camadas relativamente profundas do 
solo, em solos compactados, em áreas alagadas, situações t[picas 
de anoxia, ou mesmo em regiões próximas da superfície, com 
baixa concentração de oxigênio, em função de sua rápida utili
zação na oxidação da matéria orgânica. As formas oxidadas de 
nitrogênio na atmosfera têm importante papel ecológico porque, 
quando convertidas para N03, contribuem para formação do 
ácido nítrico (HN03), comum em chuva ácida. 

FIXAÇÃO BIOLÓGICA DO 
NITROGÍNIO 

A incorporação do nitrogênio molecular (N2) encontrado na 
atmosfera em um composto nitrogenado corresponde à sua 
fixação, sendo a principal forma de sua introdução nos ecossis
te1nas. Em sentido amplo, pode1nos considerar descargas elétricas, 
atividades vulcânicas, fixação industrial e biológica como sendo 

formas de fixação de nitrogênio, pois ocorre sua incorporação 
em um composto nitrogenado. Em sentido mais rescrito, consi
deramos a fixação de nitrogênio como sendo sua redução para 
formação de amônia (NH3). Nesse caso, temos a fixação industrial 
e a fixação biológica. Na fixação industrial, em temperaturas de 
300 a 400ºC, a queima do petróleo fornece a energia necessária 
para a reação do hidrogênio com o nitrogênio para forn1ar amônia 
(processo 1-Iaber-Bosh), que pode ser utilizada diretamente como 
fertilizante ou na produção de outros compostos nitrogenados, 
como a uréia. Já a fixação biológica é realizada por alguns micror
ganismos procariontes que possuem o maquinário enzimático 
necessário para reduzir o nitrogênio molecular a amônia. Esses 
microrganismos podem ser de vida livre ou viver em associações 
com organismos eucariontes de diversas categorias taxonómicas, 
geralmente vegetais superiores, estabelecendo relações si.tnbió
ticas (ou niutualísticas, segundo alguns autores) em grau variado. 
A evolução da relação simbiótica entre esses microrganismos e 
as raízes de fanerógamas levou ao desenvolvimento de estru
turas altamente eficientes na proteção do sistema: os nódulos. 
Para a maioria dos procariontes fixadores de vida livre ou que 
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vivem em associações, a energia para o processo vem direta ou 
indiretamente da luz. 

Os organismos fixadores de nitrogênio pertencem a três 
grupos: bactérias, cianobactérias e actinomicetos. As bactérias 
podem ser de vida livre ou estabelecer relações mutualísticas 
com plantas de diversas categorias taxonômícas. As bactérias de 
vida livre, encontradas nos solos podem ser classificadas ainda 
como aeróbicas (AzolOOOcrer, Atospirillum, Beijerinckia), bactérias 
anaeróbicas (C/ostl'idium) ou bactérias anaeróbicas facultativas 
(Escherichia, Klebsiella). Algumas bactérias de vida livre podem 
estabelecer relações mutualisticas com planras (ver adiante neste 
capítulo). Dentre as cianobactérias, destacamos principalmente 
as espécies filamentosas, as quais possuem, ocasionalmente, 
células não-clorofiladas, de paredes espessas, conhecidas como 
heterocistos, onde ocorrem as produções de A TP por fotofosfo
rilação e o processo de fixação de nitrogênio. Os exemplos mais 
comuns dessas cianobactérias são Anabaena cylindrica e Nosr.oc 
punctifarrne. 

Alguns microrganismos fixadores de nitrogênio poden1 viver 
associados à filosfera ou à rizosfera de plantas superiores e, nesses 
casos, poderiam utilizar compostos exsudados pelas folhas ou pelo 
sistema radicular, respectivamente. Exemplos deste último tipo 
de associação são bactérias Beijerinckia flu1ninensis e Azotobacter 
paspali, encontradas na rizosfera da cana-de-açúcar (Saccharum 
officinarum) e da gramínea tropical Paspalum nocacum (grama
comum ou grama-batatais), respectivamente. Várias outras espé
cies de gramíneas podem apresentar Beijerinckia /luminensis na 
rizosfera e Herbaspirillum seropedicae no interior das raízes. Nesses 
casos, mesmo que as bactérias não penerrem no sistema radicular, 
pode-se considerar como uma associação mutualistica, urna vez 
que parte do nitrogênio fixado pelo microrganismo é utilizada 
pela planta e parte dos carboidratos liberados pelas ra(zes desta 
é utilizada pelos organismos fixadores. Sistemas mutualísticos 
envolvendo bactérias endoffticas ocorrem entre Zea mays (milho), 
T riticum sp. (trigo) e Saccliarum officinarum (cana-de-açúcar) com 
Azospirillum /ipoferum, A. brasilense e Acerobacli!r diatotrophicus, 
respectivamente (Neves & Rumjanek, 1998). 

Entre as cianobactérias, Nostoc spp. são encontradas em asso
ciação com briófitas como Anthoceros puncuuus e Blasia pusilla, 
e Anabaena spp. podem se desenvolver em cavidades existentes 
nas folhas da pteridófita Azolla, ou, ainda, em raízes de cicadá
ceas; nesse caso, a infecção é seguida de modificações morfo
lógicas por parte do hospedeiro. Entre as fanerógamas que se 
associam com microssimbiontes para a fixação de nitrogênio, 
Ginkgo biloba está entre as mais primitivas. Dentre as angios
permas, espécies do gênero Gunnera podem ser infectadas por 
Nosr.oc punctiforme, formando densas colônias dentro do caule, 
freqüentemente chamadas nódulos. 

Considerando as várias associações citadas de cianobaccérias 
com plantas superiores, o gênero Gunnera é o único dentre as 
angiospennas não-leguminosas cm que todas as espécies se asso
ciam com N. punctiforme. Nas demais angiospermas, leguminosas 
e não-leguminosas fixadoras de nitrogênio, os mícrossirnbiontes 
fixadores são bactérias genericamente denominadas rizóbio e 
actinomicetos (para alguns aurores, bactérias filamentosas) do 
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gênero Frankia, respectivamente. Os actinomicetos são orga
nismos procariontes, septados, Gram-positivos, que crescem vaga
rosamente em cultura, sendo necessárias de 4-8 semanas para 
formar colônias visíveis contra 3-4 días para rizóbios de cresci
mento rápido. Enquanto a morfologia dos gêneros de rizóbio varia 
em caracteres, tais como posição e número de flagelos, Frankia 
é mais altamente diferenciada. Além de apresentar hifas, possui 
vesículas especializadas no processo da fixação e esporângios, quer 
seja no estado Livre ou em associação. As vesículas apresentam 
a parede espessada por muitas camadas de lipídio. Esse espessa
mento da parede funcionaria como proteção à nitrogenase que é 
formada no interior da vesícula, impedindo sua inativação pelo 
0 2 (ver adiante neste capíLulo). A seqüência estrutural do gene 
n.if* (do inglês nitrogen fr.xation) de Frankia apresenta grande grau 
de homologia com DNA de Anabaena e de Atowbacli!r. Esses , 
genes são conservados enrre os organismos fixadores. E possível 
que haja uma base genética co1nun1 envolvendo o processo da 
fixação do nitrogênio, face às semelhanças na regulação e carac
terlsticas desse processo entre esses organismos. Rizóbio é unia 
bactéria Oram-negativa, não-esporulantc, aeróbica, cm forma 
de bastonete quando livre em cul tura ou no solo, medindo 0,5· 
0,9 µ.m por 1,2-3,0 µ.m, contendo &eqüentemente grânulos de 
ácido 13-hidroxibuúrico. Embora o rizóbio esteja sempre asso
ciado a plantas da família Lcguminosac, espécies de Parasponia 
(Ulmaceae) são exemplos de não-leguminosas que, normalmente, 
estabelecem simbiose com essa bactéria. 

Por analogia com o rizóbio, a classificação das espécies de 
Franlâa estaria associada com a espécie do hospedeiro no qual 
o nódulo é formado. Entretanto, esse sistema foi abandonado 
porque alguns isolados podem infectar uma ampla variedade de 
hospedeiros. Na infecção por Frankia, o nódulo inicia-se com a 
infecção do pêlo radicular e, diferentemente das leguminosas, 
origina-se a partir do periciclo. Podem, no entanto, ocorrer ou eras 
formas de infecção, como aconLece em leguminosas. O nódulo 
formado possui um sistema vascular ocupando a posição central, 
que é envolvido pelo tecido infectado, e um córtex espesso, 
composto de muitos lóbulos, dando a forma coralóide à estrutura. 
Nesse tipo de nódulos, há produção de antocianinas e caninos. 
Podem apresentar leg-hemoglobina (ver adiante neste capítulo), 
mas em pequenas quantidades, quando comparado com nódulo 
de leguminosas. Esse pigmento não é comu1n a todos os nódulos 
fixadores de nitrogênio atmosférico de não-leguminosas. Outra 
característica é que os nódulos cm angiosperrnas não-leguminosas 
são sempre perenes e, nas leguminosas, duram de poucas semanas 
a perenes. Os vários gêneros de angiospermas não-leguminosas 
nodulantes são, geralmente, pioneiros em solos deficientes em 
nitrogêniocomoAlnus, Myrica, Shefherdia, Cariaria, Hippophae, 
Eleagnus, Ceanoihus e Ca.stuirina. 

Uma das caracteristicas comuns aos sistemas sirnbióticos fixa
dores de nitrogênio envolvendo as angiosperrnas pertencentes ou 
não à familia Leguminosae é que o microssimbionte permanece 

*Genes nif são seqüências gcn~ticas envolvidas espccilicamcntc no processo da 
fixação do nitrogênio atmosférico. 
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confinado em células funcionais do hospedeiro, formando um 
cecido denominado tecido infectado. 

O rizóbio é o microssimbionte sempre associado ao nódulo de 
legun1inosa. O desenvolvimenco de nódulos em Parasponia (Ulma
ceae) resulcance da associação que ocorre naturalmente com 
espécies de Rhizobium ou de Bradyrhizobium constitui exceção. 
No entanto, estirpes de rizóbio isoladas de várias leguminosas, e 
mesmo de Parasponia, provocaram, em condições de laboratório, 
o desenvolvimento de estruturas semelhantes aos nódulos radicu
lares em várias espécies de Brassica (couve) e Arabidopsis thaliana 
(Crucifereae), alguns atingindo 5 a 10 mm (frinick &Hadobas, 
1995), Oryzasativa e oucras espécies da família Gramineae (Bruijn 
et al., 1995). O rizóbio, porém, não foi detectado internamente. 
Esses resultados indicam que a presença do rizóbio na rizosfera 
pode induzir o processo de formação do nódulo sem que tenha 
ocorrido a infecção da raiz pela bactéria, mas sendo suficiente 
para desencadear divisões celulares no córtex radicular. 

O processo da fixação de nitrogênio é si1nilar entre os dife
rentes microrganismos que realizan1 esse processo e envolve uma 
fonte variável de elétrons, em função do metabolismo do micror
ganismo ou do hospedeiro, e a enzima niirogenase. Detalharemos 
o sistema simbiótico rizóbio-leguminosa, o mais estudado, para 
exemplificar os processos de desenvolvimento do nódulo e da 
fixação. 

As primeiras classificações do rizóbio levavam em conside
ração características morfológicas e sorológicas associadas a 
afinidades com o hospedeiro. O desenvolvimento de técnicas 
em biologia molecular, associadas a um conjunto de informa
ções obtidas em várias áreas do conhecimento, cem possibilicado 
novas proposcas de classificação para o grupo. Consideram-se 
definidos os gêneros Rhhobium, Bradyrhizobium, Mesorhizobium 
e Sinorhizobium, enconcrados em nódulos radiculares, e Azorhizo
bium, enconcrado em nódulos caulinares em Sesbania rostraca. A 
maioria das informações genéticas ligadas ao processo simbiótico 
nas espécies de Rhizobium e Sinorhizobium localiza-se nos plasmf
deos (elementos exrracromossômicos denominados pSym); nas 
espécies de Bradyrhizobium, Mesarhizobium, essas informações 
enconcram-se nos cromossomos. Uma classificação cada vez mais 
precisa possibilitará diferenciar as estirpes com alta eficiência na 
fixação de nitrogênio daquelas ineficientes ou não-recomendá
veis do ponto de vista agronômico. 

Alguns microrganismos de vida livre dependem indiretamente 
das plantas, enquanto outros são independentes, como é o caso 
das cianoffceas e bactérias fotossintetizantes. No sistema simbió
tico, o microssimbionce depende diretamente do hospedeiro para 
obter suprimento de energia. Essa distinção, no entanto, nem 
sempre é clara. No caso da sinlbiose rizóbio-leguminosa, o hospe
deiro fornece à baccéria fotoassimilados, principalmence sacarose, 
recebendo amônia em troca, que é posteriormente convertida 
em amidas e ureídos, ainda nos nódulos (ver adiante neste capí
tulo). 

As leguminosas já eram utilizadas pelo homem como alirnenco 
e para o enriquecimento do solo, antes mesmo de se conhecer a 
habilidade que membros dessa família t inham em se associar com 
o rizóbio e desenvolver nódulos fixadores de nitrogênio atmos-

férico. A demonstração definitiva dessa habilidade foi feita por 
Hellriegel e Wilfarth, em 1886, que revelaram a função das estru
turas nodulares localizadas nas raízes de ervilha. A fixação bioló
gica do nitrogênio é considerada como o principal processo de 
adição de nitrogênio exógeno aos diferentes ecossisten1as1 sendo 
de fundamental importância no balanço desse elemento nos dife
rentes ambientes, especialmente naqueles de caráter agrícola. 
No entanto, em ecossistemas naturais equilibrados, onde ocorre 
o processo da decomposição da inatéria orgânica com fluxo de 
nutrientes em intensidade suficiente para sua manutenção, há 
menor necessidade de nitrogênio exógeno. Sob essas condições, 
as leguminosas normalmente não apresentam nódulos ou, quando 
estes estão presentes, são pouco eficientes ou ineficientes; como 
conseqüência, a taxa de nitrogênio fixado pode ser reduzida ou 
nula. Além disso, a fixação do nitrogênio depende do genótipo 
do hospedeiro e da estirpe de rizóbio, bem corno da interação de 
ambos com as condições físico-químicas do ambiente. 

Do ponto de vista econômico, os sistemas simbióticos, espe
cialmente aqueles resultantes de nódulos radiculares, dão n1aior 
contribuição na economia de nitrogênio em comunidades natu
rais e para a fertilidade dos solos do que os sistemas assimbió
ticos, podendo, os primeiros, fixar até 100 vezes mais nicrogênio 
do que estes últimos. 

Legurninosae (Fabaceae) constitui a terceira maior família 
das Angiospermae com três subfanu1ias distintas: Caesalpinioi
deae, Mimosoideae e Papilionoideae. A capacidade de associação 
com rizóbio é comum entre as espécies desca última e menos 
comum entre as Caesalpinioideae. Uma espécie de leguminosa 
pode nodular com urna ou mais espécies de rizóbio, assiln como 
uma estirpe de rizóbio pode infectar vários hospedeiros desenvol
vendo nódulos eficientes. Essa habilidade para a nodulação entre 
as espécies de plantas varia muito e nem sempre tem correlação 
com o fato de a leguminosa ser nativa ou não, havendo, inclusive, 
aquelas que requerem a presença de rizóbio específico para que 
ocorra a associação. Assim, muitas espécies introduzidas no Brasil 
podem apresencar nodulação abundante com rizóbios existentes 
en1 nossos solos coino Leucaena leucocephala (leucena), enquanto 
espécies nativas podem não produzir nódulos. Algumas espécies 
apresentam nódulos até a fase adulta, enquanto outras somente 
no estágio inicial de desenvolvimento. Além disso, fatores 
como intensidade luminosa, temperatura, aeração, u1nidade, 
nutrientes minerais e pH podem afetar a nodulação. Microrga
nismos presentes no solo, como fungos, bactérias e actinornicetos 
antagônicos ao rizóbio, podem dificultar a sobrevivência da popu
lação rizobiana no solo, interferindo na sua dimensão. Urna das 
formas com que o antagonismo dos microrganismos se manifesta 
é através da produção de antibióticos. 

Formação do nódulo 
Nas leguminosas, a fixação de nitrogênio ocorre após a infecção 
da raiz pela bactéria e o desenvolvimento do nódulo. Algumas 
espécies apresentam nódulos caulinares como Aeschynomene 
indica e Sesbania rostrata, produzindo-os em grande quantidade, 
especialmente quando se desenvolvem em áreas alagadas. 
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Os metabolismos do simbionte e do hospedeiro são comple
mentares, e cada um estimula o outro a produzir substâncias 
específicas. Ambos possuem genes envolvidos no processo de 
formação e funcionamento do nódulo, e isso possibilita um 
grande campo de pesquisa em várias áreas do conhecimento, 
especialmente na biologia molecular. O rizóbio possui um grande 
número de genes que controlam vários aspectos da nodulação 
como especülcidade do hospedeiro, infecção e nodulação. Esses 
genes são ativados ou reprimidos desde o infcio da associação 
até o desenvolvimento pleno do nódulo e pertencem a duas 
categorias: genes estruturais e genes reguladores, que controlam 
a expressão dos primeiros. Os primeiros se expressam em nfvel 
baixo quando na ausência do hospedeiro. O número de genes 
conhecidos cresce dia a dia, e a terminologia para designá-los 
está em constante n1udança1 1nas são conhecidos como genes 
nod, e sua principal função é assegurar a croca de sinais entre a 
bactéria e o hospedeiro (Pueppke, 1996). Esses sinais 1noleculares 
por parte da bactéria, cuja síntese é detenninada pelos genes rwd 
são lipo-oligossacarfdcos conhecidos como fatores nod. Os genes 
nod, só se expressam quando se estabelece a sin1biose, exceção 
ao nodD, cuja expressão está associada à secreção de flavonóides 
pelo sistema radicular do hospedeiro. Esse gene é comum a rodos 
os rizóbios e, provavelmente, é o prin1eiro passo na interação 
gênica entre o simbionte e o hospedeiro. Seu produto protéico 
NodD, juntamente com uma parte conservada do DNA, conhe
cida como "nod box", reage com compostos exsudados da planta 
como os flavonóides, que induzem os genes nodABC na bactéria, 
responsáveis pelos fatores reguladores específicos da bactéria 
(proteínas NodD). Essas proteínas serviriam como ativadores 
ttanscricionais para outros genes. Enrrecanco, os flavonóides que 
induzem os genes associados ao nodD são produzidos por várias 
espécies de plantas, incluindo não-angiospermas. Por outro lado, 
todas as etapas da nodulação envolvem a expressão de genes 
específicos do hospedeiro denominados genes nodulina, cujos 
produtos são as nodulinas. Esses genes são também divididos 
em dois grupos: genes-nodulinas iniciais, ligados ao processo 
de infecção e desenvolvimento do nódulo, e genes-nodulina 
tardios, associados ao seu funcionamento, como, por exemplo, 
no transporte de oxigênio e assimilação do nitrogênio (Bruijn 
et ai., 1994). Exemplos de expressão dos genes-nodulina são o 
pig1nento transportador de oxigênio (leg-hemoglobina), enzimas 
(como uricase) e componentes da membrana peribacteróide ou 
membrana-envelope. 

Embora haja várias etapas envolvidas na formação e desenvol
vimento do nódulo radicular em leguminosas, pode-se, de forma 
simplificada, agrupá-las em: 

MULTIPLICAÇÃO DO RIZÓBIO NA 
RIZOSFERA E SUA ADESÃO ÀS RAÍZES 

O rizóbio nativo ou introduzido no solo por meio de inoculação 
necessita muláplicar-se próximo à superfície da raiz antes de 
ocorrer sua adesão à raiz e penetração nesta. Substâncias produ
zidas pelas raízes podem agir estimulando essa multiplicação. No 
entanto, mesmo se houver número suficiente de células rizobianas 
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próximas à superfície da raiz, elas precisam colonizar essa super
fície. Por outro lado, a presença da bactéria na rizosfera da legu
minosa pode induzir a formação da estrutura nodular sem entrada 
do microrganismo, sugerindo que este produz um sinal que desen
cadeia a multiplicação das células corticais. Há, portanto, troca 
recíproca de sinais entre os dois componentes do sistema simbió
tico. Vários tipos de compostos estão envolvidos nessas etapas 
de reconhecimento e aderência, uma vez que, para a nodulação 
ocorrer, a planta precisa ser susceptfvel e compatível com o tipo 
de rizóbio, que, por sua vez, deve ser capaz de multiplicar e estar 
presente na raiz. Essas reações são fundamentais na determinação 
da especificidade hospedeira. Dessa forma, após o rizóbio ter se 
multiplicado, aumentando sua população o suficiente, ocorre sua 
adesão à superfície da raiz. O microrganisn10 sintetiza polímeros 
extracelulares, aumentando o nível de interação de tal forma 
que a aderência toma-se irreversível. Embora ocorra um grande 
número de co1npostos produzidos pelo hospedeiro envolvidos no 
processo de rcconcci1nento, incluindo as lcctinas (glicoproteínas 
de orige1n vegetal), é co1num a produção de flavonóides e outros 
compostos cuja função é a indução dos genes nod, já mencionados 
anteriormente. Esses genes induzem a produção de fatores Nod 
como oligopolissacarfdeos que se difundem para a raiz, desen
cadeando o processo de formação do nódulo. Essa seqüência de 
reações é rápida, podendo ser observada l hora após o início do 
processo. Em alfafa, 15 segundos após a adição de fator Nod, o 
pH das células do ápice radicular aumenta em 0,2-0,3, e a despo
larização da membrana ocorre após 60 segundos (Sprent, 2001). 
A superfície da bactéria, composta por polissacarfdeos, tem papel 
fundamental nessa etapa do processo. As proteínas seriam capazes 
de reagir com esses carboidratos quando o rizóbio é compatível. 
Os fatores Nod podem também desencadear respostas em tecidos 
de plantas pertencentes a outras famílias de angiospermas, como 
já citado. 

O sucesso da infecção radicular depende da compeóção entre 
estirpes (incluindo as nativas e as introduzidas) e entre o rizóbio 
e outros microrganismos. Em algumas espécies, substâncias libe
radas pela raiz principal que estimulam o crescimento de micror
ganismos do solo podem, ao contrário, inibir o de determinado 
ópo de rizóbio. No entanto, com o aparecimento das raízes late
rais, pode ocorrer a exsudação de outros compostos que agiriam 
estimulando o crescimento desse rizóbio. Esse comportamento 
diferencial entre as raízes pode ser uma das razões de, em algumas 
espécies, os nódulos serem formados na raiz principal e, em outras, 
nas raízes laterais. 

Com a adesão da bactéria ao pêlo radicular, genes rwd são 
ativados e induzem a produção de compostos que provocam o 
encurvamento da extremidade apical do pêlo radicular (em espé
cies com esse padrão de infecção) e também a expressão de vários 
genes que vão agir na epiderme do hospedeiro. A região onde 
esses processos ocorrem corresponde a uma pequena área da raiz 
englobando um pêlo radicular (Mylona et ai., 1995). A seguir, 
enzimas produzidas pelas bactérias degradam parte da parede 
celular, que sofre uma invaginação, iniciando a produção de urna 
estrutura semelhante a um tubo chamada corrente de infecção ou 
tubo de infecção. 
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PENETRAÇÃO DO RIZÓBIO NA RAIZ 
E FORMAÇÃO DA CORRENTE DE 
INFECÇÃO 

Foram descobertas, até o momento, três formas básicas de pene
tração ou infecção da bactéria nas raízes de leguminosas: na 
primeira, o processo se dá através de pêlo radicular co1n a formação 
de uma estrutura tubular (corrente de infecção), no interior da 
qual as bactérias são conduzidas até as células que formarão 
o tecido infectado do nódulo, como ocorre, por exemplo, em 
Glycine max (soja); na segunda (via epiderme intacta), as bacté
rias penetram entre as células epidérmicas, como observado em 
Mimosa scabrella (bracatinga); e, na terceira, a penetração se dá 
por rupturas da epiderme e do córtex provocadas pela emergência 
das raízes laterais ou ferimentos, como ocorrem em Arachis hypo
gaea (amendoim), Dalbergia nigra Gacarandá-da-bafa) e espécies 
de Stylosanthes (estilosantes) . A Fig. 3.2 representa as diferentes 

a 

b 

•• 

e 

FIGURA 3.2 
Tipos de infecção radicular: a- via pêlo radicular; b- via emergência 
de raízes laterais; c- via epiderme intacta. 

formas de penetração na raiz pelo rizóbio. Normalmente, quando 
a infecção se dá através da emergência das raízes laterais, não 
há formação de pêlos absorventes. A forma de infecção poderá 
vir a ser utilizada para caracterizar grupos de leguminosas, auxi
liando na definição de suas categorias taxonômicas, uma vez que 
é determinada pelo hospedeiro. 

Como se pode observar, nas três formas básicas de infecção, as 
bactérias atingem algumas células do córtex radicular que darão 
origem ao tecido infectado (ver adiante neste capítulo). 

A invaginação da parede do pêlo radicular origina a corrente 
de infecção que contém, em seu interior, uma ou mais fileiras 
de bactérias e que cresce entre as células corricais e através 
destas. A corrente de infecção consiste, portanto, em uma 
nova parede celular, sintetizada pelo hospedeiro, contendo as 
células bacterianas, que ficam embebidas em uma matriz sinte
tizada pelos microrganismos, mas que contém tam~m glico
protefnas produzidas pela leguminosa. A parede da corrente 
de infecção é similar às das demais células do córtex radicular, 
mas com algumas diferenças, uma vez que enzi1nas hidrolíticas 
degradam estas últimas, mas não a primeira (Higashi et ai., 
1987). A estrutura toda é envolvida pela membrana plasmática da 
célula epidérmica. Em algumas espécies, notadamente em Papi
lionoideae avançadas, as bactérias são liberadas da corrente de 
infecção quando esta atinge uma célula recém-dividida, enquanto, 
em outras, as bactérias são retidas em correntes permanentes de 
infecção, denominadas correntes fixadoras (Sprent, 2001), como 
em Andira spp., à semelhança do que ocorre no gênero Paras
ponia (Ulmaccae). Nesse caso, as células ficam cheias de correntes 
fixadoras. O nódulo de Paraspania ou de espécies de legumi
nosas que apresentam correntes fixadoras apresenta dois tipos 
de correntes: a corrente de infecção, responsável pela infecção 
de novas células, e a corrente fixadora, que contém as bactérias 
na forma de bacteróides, responsáveis pelo processo da fixação do 
nitrogênio (ver adiante neste capítulo). A retenção do rizóbio na 
corrente fixadora é uma característica genotfpica do hospedeiro, 
uma vez que uma mesma estirpe de rizóbio pode ser liberada da 
corrente de infecção em uma espécie e ser retida na corrente 
fixadora em outra. A retenção do rizóbio nas correntes fixadoras 
é considerada um caráter primitivo. Um dado interessante é que 
as correntes fixadoras foram observadas somente em nódulos de 
crescimento indetcnninado (apresentam meristema na extre
midade distal, cuja atividade permite conúnuo crescimento) de 
espécies de h!ibito arbustivo ou arbóreo coletadas no Brasil, suge
rindo uma distribuição geográfica (Naisbitt et ai., 1992). Nas legu
minosas mais evoluídas, as bactérias são liberadas da corrente de 
infecção antes do início do processo de fixação. 

Em algumas leguminosas, comoArachis hypogaea (amendoim), 
Dalbergia nigra (jacarandá-da-baía) e várias espécies de Srylo
santhes (estilosantes), a infecção ocorre pela ruptura do córtex 
durante a emergência de raízes laterais, com as células corticais 
sendo invadidas diretamente, não havendo formação de corrente 
de infecção. Nesse caso, as bactérias contidas em uma massa inde
finida infectam algumas células que fonnarão um tecido infec
tado uniforme, composto de células infectadas e poucas células 
intersticiais ou não-infectadas. 
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LIBERAÇÃO DO RIZÓBIO E 
DESENVOLVIMENTO DOS NÓDULOS 

Há várias fonnas de as células originadas do parênquima cortical 
tomarem-se infectadas. Em alguns nódulos, a corrente de infecção 
continua se ramificando entte as células corticais e através destas, 
e as bactérias no seu interior vão se multiplicando e sendo libe
radas em algumas células recém-divididas, enquanto um meristema 
apical pennanece ativo mesmo no n6clulo desenvolvido. Nesse 
caso, algumas células (chamadas intersticiais) não são infectadas, e 
o n6clulo resultante é denominado indetrnninado (Figs. 33 e 3.4A), 
como ocorre em Lonchccarpus muehlbergianus (embira-de-sapo), 
Mimosa bimucronauz (espinho-de-maricá) e Anadenanihera falcata 
(angico-de-cerrado). Em outros, a corrente de infecção libera as 
bactérias cm células corticais jovens, e estas se dividem. Nesse caso, 
a fonnação do tecido infectado se faz pela divisão dessas células 
já infectadas, não existindo uma região meristemática épica no 
n6clulo desenvolvido, e o n6clulo resultante é denominado deter· 
minado (Fig. 3.48), como ocorre en1 Glycine max (soja). 

A infecção das células pode ocorrer também com a entrada 
do rizóbio, sem a formação de corrente de infecção, conforme já 

FlGl'RA 3.3 
Sistema radicular de 1..cncluxarpus mueU1bergianus (cn1bira-de-sapo) 
desenvolvida cm casa de vegetação, com nódulos de crescimento 
indeterminado (seta maior). Formação de dois lóbulos na exttemi
dade distal (seta menor), resultante da atividade do me ris terna apical. 
(Cordeiro et al., 1996.) 

Fixaçllo elo Nítrogtnio 57 

citado, como ocorre cm Siylosanthes spp. (estilosantc) e Dalbergia 
nigra (jacarandá-da-baía). 

Quando as ramificações da corrente de infecção atingem as 
células recém-fom1adas, ocorre lise das paredes nas suas extre
midades, com a conseqüente liberação das células bacterianas no 
interior dessas novas células. A ruptura da parede da corrente de 
infecção é devida à atividade da celulase induzida pelo rizóbio. Em 
alguns casos, as bactérias multiplicam-se uma ou duas vezes antes 
de sua liberação. No local da desintegração das extremidades da 
corrente de infecção, formam-se vesículas ou bolsas derivadas 
da membrana citoplasmática que reveste externamente aquela 
estrutura. O complexo de Golgi e o reóculo endoplasmático 
contribuem com formação adicional de material para formação 
dessas vesículas. O rizóbio é então liberado cm seu interior, sendo 
embebido por uma matriz. Após serem liberadas da corrente de 
infecção e pararem de se dividir, as bactérias sofrem transfor
mações morfológicas e fisiológicas, passando a ser denominadas 
bacteróides (Fig. 3.5), responsáveis pelo processo da fixaç.ão. Os 
bacteróidcs são envolvidos pela membrana peribactcróidc ou 
membrana-envelope, constituindo o simbiossomo (Fíg. 3.6). Uma 
célula infectada plenamente desenvolvida contém em seu inte· 
rior milhares de simbíossomos. Nos bacteróides ocorre a indução 
dos genes nif e fix (Sprent, 2001) responsáveis pela síntese do 
complexo enzimático denominado nicrogcnase, enzima que cata· 
lisa as reações de redução N2 a NH3• 

À medida que os simbiossomos vão sendo formados, tem 
início a produção de outras proteínas associadas ao processo de 
fixação, codificadas pelos genes nodulinas tardias. Estas incluem 
as cnzin1as adicionais associadas à assimilação da amônia produ
zida na fixação, a leg-he?noglobina, pigmento de coloração aver
melhada, cuja função é facilitar o transporte do oxigênio, indis
pensável à produção de ATP, necessário para a fixação e nitro· 
genase. 

As divisões celulares que ocorrem na área infectada do córtex 
levam ao desenvolvimento do nódulo, geralmente composto de 
células poliplóidcs. Em alguns n6clulos, confonnc já mencionado, 
o tecido infectado do nódulo é formado quase exclusivamente por 
células infectadas, enquanto, em outros, há células não-infectadas 
ou intersticiais permeando as células infectadas (Fig. 3.4). 

À n1edida que o tecido infectado vai sendo formado, algumas 
células do córtex radicular entram em divisão, originando o tecido 
cortical do n6clulo. O sistema vascular da raiz se ramifica pene
trando no córtex do n6clulo. O nódulo apresenta, portanto, um 
tecido infectado, envolto pelo córtex, que contém feixes vascu
lares, fibras, numerosas inclusões, bem como um meristema do 
córtex ou felogênio, responsável pela produção de novas células 
que compõem as camadas mais externas do córtex nodular. 
O n6clulo das demais angiospermas, ao contrário daquele das 
leguininosas, apresenta a região central ocupada pelo sistema 
vascular, que é envolvido pelo tecido infectado. 

Os nódulos determinados, encontrados nas leguminosas, e 
indeterminados, encontrados nas leguminosas e demais angios· 
permas, quando plenamente desenvolvidos, apresentam a orga· 
nização dos tecidos esquematizada na Fig. 3.8. Como pode ser 
observado, o tecido infectado ocupa posição central nas legumi-
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Aspecto geral do nódulo indeterminado de Lonchocarpus leucanthus (A) e determinado de Oalbergia nigra (B), ambos seccionados lougitu· 
dinalmente. c- córtex; ti· tecido infectado; m- meristema apical; fv. feixe vascular; ci- células intersticiais; cf- células infectadas. 

nosas e posição periférica nas demais angiospermas, ocorrendo o 
inverso para o sistema vascular. Este é fechado na extremidade 
distal, no nódulo determinado, e aberto, no nódulo indetermi
nado, o qual apresenta um meristerna apical, responsável pelo 
seu contínuo crescimento. 

Considerando a associação sirnbiótica leguminosa-rizóbio, 
nos estágios iniciais do desenvolvimento do nódulo, a bactéria 
é beneficiada pela planta; no estágio n1aduro, ambos se benefi
ciam: nitrogênio fixado é fornecido para a planta e o carboidrato 
é fornecido para a bactéria. Após essa fase, fatores ambientais 
ou o próprio hospedeiro podem provocar a senescência dos 
nódulos. 

Todos os nódulos de leguminosas em atividade fixadora apre
sentam uma nodulina semelhante à e com a mesma função da hemo
globina chamada leg-hemoglobina, já mencionada, detectada nas 
células infectadas mesmo antes do início da atividade da nitroge
nase, já mencionada. A leg-hemoglobina é composta por um grupo 
heme {como a hemoglobina presente no sangue dos mamíferos) 
ligado ao grupo protéico correspondente à globina e é encontrada 
no citossol intimamente associada aos simbiossomos. Portanto, 
o nódulo funcional apresenta o tecido bacteriano con1 coloração 
rosada ou avermelhada contrastando com a ausência dessa colo
ração dos tecidos restantes, visíveis a olho nu (Fig. 3.8). O nódulo 

não-funcional é facilmente reconhecível por apresentar seu inte
rior com coloração branco-amarelada, característica da ausência 
da leg-hemoglobina. Nos nódulos funcionais, o pigmento pode 
oxidar-se, detenninando o fim do processo. 

A mudança de coloração de vermelho para marrom-esver· 
deado, resultante da oxidação da leg-hemoglobina, é o primeiro 
sinal visível a olho nu da senescência nodular, que ocorre a partir 
da região central em nódulos de crescin1ento determinado e a 
partir da base nos de crescimento indeterminado. Nesse caso, a 
base pode deixar de fixar nitrogênio e o ápice continuar produ
zindo novas células que vão sendo infectadas, tomando-se ativas. 
Essa graduação de coloração é visivel no tecido infectado de 
u1n nódulo indetemünado de leguminosa (Figs. 3.7B e 3.8) e de 
uma angiosperma não-leguminosa (Fig. 3.7C), ambos de cresci
mento indeterminado. A zonação distinta do tecido infectado dos 
nódulos indeterminados não ocorre nos nódulos de crescimento 
determinado (Fig. 3.7 A). 

O processo de senescência pode também ser desencadeado 
quando a planta é submetida a condições adversas. No entanto, 
há informações de que nódulos sempre verdes podem ser funcio· 
nais. Portanto, a simples presença de nódulos não significa que 
o nitrogênio esteja sendo fixado e/ou suprindo toda a demanda 
do hospedeiro. 
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FIGURA 3.5 
Eletromicrografias rnoscrando em A: bacteróide em célula infectada 
de nódulo de Lonchocarpus muelhbergianus; B: corrente fixadora em 
célula infectada de nódulo de Tachigalia alba contendo bacteróide 
em seu interior. b- bacteróide; cf- corrente fixadora. (Figura B gentil
mente cedida por Sérgio Miana de Faria.) 

Não se sabe ainda por que nódulos aparentemente em ótimo 
estado de funcionamento tornam-se senescentes; há, todavia, 
indícios de que a integridade da membrana-envelope pode 
estar envolvida. Há evidências de que o simbiossomo possa 
considerar os bacteróides como patogênicos e agir con10 um 
compartimento lítico, desencadeando a degradação dos bacte
róides quando o nódulo senesce (Sprent, 2001). Assim, se 
houver paralisação da fixação do nitrogênio, ocorrerá a degra
dação do bacteróide. 

A leg-hemoglobina é importante para o funcionamento do 
sistema, uma vez que é responsável pelo transporte e manutenção 
do nível de 0 2 a taxas que permitam, a um só tempo, contempo
rizar o processo respiratório do bacteróide e o funcionamento da 
oitrogenase, enzima esta bastante sensível ao 0 2 e responsável 
pelo processo da fixação do nitrogênio atmosférico. Em soja e 
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ICURA 3.6 
Células infectadas de Tipuana tipu (A) e de Lonchocarpus leucanthus 
(B) . p- parede celular; b- bactéria; bc- bacteróide; me- membrana
envelope; g- grânulo de ácido 13-hidroxibutírico; ci- corrente de 
infecção; s- simbiossomo. 

ervilha, a síntese da nitrogenase ocorre, normalmente, logo após 
a liberação da bactéria da corrente de infecção. 

A nitrogenase pode ser oxidada pelo 0 2, tomando-se inativa. 
Essa inativação ocorre pela desnaturação dos polipepddios. Os 
diferentes sistemas e organismos fixadores de nitrogênio apre
sentam mecanismos estruturais ou fisiológicos para manter baixa 
tensão de oxigênio ao redor da nitrogenase a fim de evitar sua 
inativação. Considerando os nódulos de leguminosas, a leg-hemo
globina controla, em parte, a disponibilidade do 0 2 junto ao 
bacteróide. No entanto, algumas características estruturais do 
nódulo, especialmente ligadas ao córtex, como endoderme, fibras, 
esclereídes e inclusões de glicoproteínas nos espaços intercelu
lares, atuam como urna barreira à difusão de gás, regulando o 
suprimento de oxigênio para o tecido infectado, desempenhando 
um papel in1portante na proteção da nitrogenase. Dessa forma, 
a presença da hemoglobina nas células do tecido infectado e a 
resistência à difusão do oxigênio, localizada principalmente no 
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IGURA 3.7 
Esquema da estrutura de nódulos de legumincn>as determinado (A) e indeterntlnado (B), resultantes da associação com rizóbio, e indeter
minado de angiosperma não-leguminosa (C), resultante da associação com actinomiceto. r· raiz; C• córtex; sv· sistema vascular; tc· tecido 
infectado; ma· 1neristema a picai. O Lecido infectado dos nódulos indetem1inados apresenta uma z.onação que indica diJ'erentes estágios de 
desenvolvimento das células infectadas: células recém-infectadas logo abaixo do meristema apical se desenvolvem, ficando plenamente 
aptas a fixar o nitrogênio (região intem1ediária). Quando velhas, constituem a parte basal do tecido comando-se não-funcionais (região 
basal). Essa zonação não é observada no nódulo determinado. 

córtex nodular, compõem um excelente mecanismo de proteção 
à nitrogenase. 

Já entre os organismos fixadores de vida livre, as cianobaccé
rias, que possuem heterocisco, apresentam a parede celular modi· 
ficada, restringindo a difusão do oxigênio. Como o processo da 
fixação do nicrogênio ocorre naquela estrutura, há uma separação 
espacial entre a nitrogenase e demais processos que envolvem a 
utilização do oxigênio. Nas cianobactérlas que não apresentam 
hecerocisto, como Gloeocapsa, ocorreria uma separação temporal 
entre o processo da fixação, uma vez que a atividade da nirro
genase é maior durante o período de divisão celular, quando a 
produção de oxigênio oriundo da fotossíntese é mínima. Entre 
as bactérias, a maioria dos gêneros é ativa sob condições anaeró
bicas ou de baixa concentração de oxigênio (microaerofilia). Os 
membros da famflia Az.otobacteriaceae constituem exceção a essas 
condições, unia vez que aprese11ta1n um sistema de membrana 
contfnuo à membrana celular, forn1am nichos distintos e a nitro
genase estaria localizada cm um deles e protegida da inativação 
pelo oxigênio. Ourro mecanismo apresentado em especial pelo 
A.zowbacier seria um processo denominado proteçàO respiratória. 
Nesse caso, a célula bacteriana pode adaptar seu metabolismo a 
diferentes tensões de oxigênio de tal forma que a pressão parcial 
de oxigênio (p02) ótima para a fixação de nitrogênio seria aquela 
na qual a bactéria se desenvolveu. No caso de Frankia, a proteção 
se faz pelo espessamento da parede das vesículas, explicado no 
início desce capfculo. 

Considerando o processo todo desde a infecção até o funcio
namento do nódulo, a associação pode ser caracterizada como 
efetiva ou inefetiva e eficiente ou ineficiente. No primeiro caso, 

refere-se à capacidade de infecção e desenvolvimento da estrutura 
nodular. No segundo, considera-se o processo do ponto de vista 
fisiológico, incluindo a presença do pigmento leg-hemoglobina 
e da enzima nirrogenase. Muitas vezes, uma bactéria pode ser 
efetiva e/ou eficiente em uma planta e inefetiva e/ou ineficiente 
em outra, variando quanto ao grau de eficiência. Em associações 
ineficientes, os nódulos são iniciados, mas não há fixação. Eles 
são pequenos, e as plantas geralmente mantêm-se pequenas e 
cloróticas. Nesse caso, pode-se considerar a nodulação, do ponto 
de vista funcional, como um caso de parasitismo. 

Em todas as leguminosas, independentemente do tipo de 
nódulo, a fixação de nitrogênio não começa até que a planta 
possa dispor de parte dos produtos da fotossfntcse que deverão ser 
canalizados para essa atividade, ou, então, que haja um excesso 
de carbono (C) cm relação ao nitrogênio (N) da planta. O meca
nismo de regulação da atividade de fixação sin1biótica seria a 
relação CJN interna. 

Bioquímica e fisiologia da 
fixação do nitrogênio 

A grande estabilidade da molécula de nitrogênio resultante de 
sua estrutura molecular faz dela um gás não-reativo a tempe
raturas ambientes. Assim, considerável quantidade de energia 
é requerida para quebrar a tripla ligação dessa molécula com a 
produção de amônia (NHJ, em uma reação exotérmica (G = 
-33,39 KJ mol-1), isto é: 

N2 + 6e- + 3H2 --+ 2NH1 
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IGURA 3.8 

Raízes noduladas de Mimosa bimucronata (A) e Lonchocarpusmuehlbergianus (B) com 120 dias de idade. Figuras superiores: distribuição dos 
nódulos no sistema radicular; figuras medianas: nódulos em diferentes estádios de desenvolvúnenro; figuras inferiores: nódulos seccionados 
longitudinaln1ente mostrando a coloração interna devido à presença de leg-hemoglobina. Os nódulos de M. bimucronata são vermelhos 
internamente e mostram a zonação característica do tecido infectado de nódulo indeterminado. Essa coloração não é tão evidente nos 
nódulos de L. muehlbergianus. Escala: 2 cm. (Figuras gentilmente cedidas por Camila Maistro Patreze.) 

No processo da fixação, a tripla ligação que existe entre 
os átomos de nitrogênio é rompida, e cada um se liga a três 
átomos de hidrogênio, utilizando energia despendida pelo 
ATP, que, nos sistemas simbióticos, é formado da queima 
dos produtos da fotossíntese (ver Cap. 7, Respiração). Nos 
sistemas conhecidos, a fixação biológica do nitrogênio dá-se 
segundo a equação: 

N2 + 8H+ + Be- + 16 ATP ruuogenasc ) 2NH
3 
+ H2 

+ 16 ADP + 16 Pi 

A utilização da amônia assim formada pela planta será apre
ciada no Cap. 4, Metabolismo do Nitrogênio. 

Para que ocorra o processo, é necessária a presença impres
cindível não só da enzima nitrogenase, como tan1bém de 
redutores fortes, como ferredoxina e flavodoxina, de ATP, 

de uma via assimilatória de NH 3 * e, em bactérias aeróbicas, 
de proteção do sistema de fixação do nitrogênio da desnatu
ração provocada pelo oxigênio. O processo requer, portanto, 
uma fon te de elétrons, prótons e de A TP. Observa-se que a 
leg-hemoglobina não é essencial para que a fixação ocorra 
em alguns sistemas simbióticos. No enranro, sua presença nos 
nódulos de leguminosas aumenta a eficiência da fixação do 
nitrogênio por suprir o simbionte com o 0 2 necessário à sua 
respiração e, ao mesmo tempo, evitar a inativação da nitro
genase pelo oxigênio. 

'"Tão logo a amônia (NH,) é fonnada, ela é insrancaneamente proronada (H' ), 
convertendo .. se assim em amónio ou Í<)n amoniacal (NH~ +), constiruindo .. se na 
fonna de foto encontrada nas células, ou em qualquer outro ambiente aquoso. 
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Reaçõel cataliAdas pela nitrogenase 

Substrato/Nome 

N2dínittogênio 
N1- (azida} 
N20 óxido nicroso 
CzH2 (acetileno) 
2H• (fon hidrogênio) 
HCN 
CH1CN (melilisociamida} 

HzNCN (cianamida) 

Produto/Nome 

2NH1 amônia 
Nz, NH1 
N,, H20 
C2H+ (etileno} 
H2 
CH+(metano}, NH1 

CzH6, CH3NH2 
(metilamina), NH1 

C 1H6 (ciclopropano), 
NH1 

CJH6 

Parece haver obrigatoriedade na relação de um H2 formado 
para cada N2 reduzido. A nitrogenase catalisa não só a redução 
do nitrogênio, mas também a de vários outros con1postos (Tabela 
3.1), incluindo a redução do acetileno a etileno. Esta última 
reação é a base da técnica para estimar a taXa de fixação do 
nitrogênio pela medida da redução do acetileno por cromato
grafia gasosa. O>nsiderando as reações de redução do nitrogênio 
molecular a amônia e do acetileno a etileno, ou seja, 

N2 + 6H + + 6e - 2NH3 

C2H2 + ZH+ + 2e - 2C2H-1 

verifica-se que são necessários 2 eléuons para a redução do aceti
leno e 6 para reduzir o N2 a 2NH ,. Ponanto, cada 3 moles de 
acetileno reduzidos pela nitrogenase correspondem a l mol de 
N2 fixado, e essa relação é utilizada para calcular a atividade da 
nitrogenase na técnica de redução do acetileno. 

Os carboidratos translocados das folhas para os nódulos, na 
forma de sacarose, co1npõem a fonte de prótons e elétrons. A 
utilização da sacarose pelo nódulo começa com sua hidrólise pela 
ação da invertase, produzindo glicose e frutose. No entanto, a 
sintase de sacarose, também envolvida na hidrólise da sacarose, 
foi detectada em nível elevado em nódulos de leguminosas e 
de angiospermas não-leguminosas (nódulos actinorrízicos) . A 
oxidação da sacarose leva à redução do NAD+ a NADH+ ou 
NADP• a NADPH+. Em alguns organismos fixadores, a oxidação 
do piruvato durante a respiração causa a redução da flavodoxina. 
Assim, o NADH•, NADPH• ou a flavodoxina podem reduzir a 
ferredoxina, que, por sua vez, transfere os elétrons para a nitroge
nase, catalisando a fixação do nitrogênio. A nitrogenase presente 
nos organismos fixadores é composta de duas proteínas, indivi
dualmente conhecidas como molibdeno-ferro proteína, dinitro
genase ou, simplesmente, nitrogenase (aproximadamente 240 
K-Da) e ferro-proteína ou nicrogenase redutase (aproximadamente 
64 K-Da). A primeira é furmada de 4 subunidades com 24 a 32 
átomos de ferro e 1 a 2 de molibdênio. A segunda tem 4 átomos 
de ferro e 2 subunidades. A Mo-Fe-protefna é codificada pelos 
genes ni/D e ni/K, enquanto a Fe-proteCna o é pelo gene niJH. Os 
genes para a nitrogenase e para especificidade de nodulação estão 

localizados em plasmídeos de alt0 peso molecular em Rhizobium, 
ou no cromossomo bacteriano em espécies de Bradyrhizobium e 
Azorhiw/Jium. O complexo enzimático todo, englobando as duas 
subunidades, é denominado genericamente de nitrogenase. 

Ambas as proteínas participam do processo de óxido-redução, 
agindo independentemente em reações acopladas, envolvendo 
oxidação de Mo+4 a Mo+6• Tanto o ferro quanto o molibdénio 
são reduzidos quando a nitrogenase recebe elétrons da ferredo
xina, e são oxidados quando a enzima transfere os elétrons para 
o N2, formando NH3• O ATP é essencial no processo porque, 
com sua ligação na Fe-proteCna, esta passa a agir corno um forte 
redutor. Por sua vez, a Fe-proteína transfere os elétrons para Fe
Mo-proteCna com subseqüente hidrólise do MgATP liberando 
MgADP + Pi. Esta última completa a transferência dos elétrons 
ao N2 e para os prótons com a produção de duas moléculas de 
NH3 e uma de H2 (Fig. 3.9). 

Tão logo a amônia é formada, ela é imediatamente proto· 
nada (H+), convertendo-se assim cm amônio ou fon amoniacal 
(NH4 •),constituindo-se na forma de fato encontrada nas células, 
ou em qualquer outro ambiente aquoso. Em seguida é erans· 
portada para o citossol da célula, onde é utilizada na produção 
de amidas ou urefdes, quando finalmente é levada para fora do 
nódulo pelo xilema (ver Cap. 4, Metabolismo do Nitrogênio). 

Sob condições normais, ocorre também a produção de H2 

a partir da redução do H• existente no citossol da célula infec
tada. Esse processo redutor acaba competindo com o próprio N2 

pelo recebimento de elétrons oriundos da atividade da nitroge
nase. Dessa forma, para a produção de H2, gasta-se energia que 
poderia ser utilizada na fixação de nitrogênio, diminuindo assim 
a eficiência desse processo. No enranco, a maioria dos rizóbios e 
espécies intimamente relacionadas de bactérias fixadoras de vida 
livre contêm a enzima hidrogenase, que oxida o H2 a H20 antes 
que ele escape, regenerando elétrons que poderão ser utilizados 
na redução do N2• 

O estágio de crescimento também influi na fixação. Plantas 
como Glycine max (soja), Arachis hypogaea (amendoim), dentre 
outras, todas possuidoras de sementes ricas em proteínas, apre
sentam atividade máxima da fixação após o floresciment0, quando 
há maior demanda para produção de frutos e sementes. Nessas 
espécies, cerca de 90% da fixação ocorrem nesse período, e o 
restante, nos 2 priJneiros meses de desenvolvimento vegetativo. 
Para leguminosas perenes ou espécies agrícolas com várias esta· 
ções de crescimento, a fixação é maior durante o estágio repro
dutivo. A quantidade de nitrogênio fixada nessas espécies pode 
ser maior do que nas anuais, uma vez que os nódulos de muitas 
delas são perenes e a fixação pode reiniciar com a chegada de 
nova estação de crescimento. 

A taxa de fixação geralmente é maior no início da tarde, 
quando a rranslocação de açúcar das folhas para os nódulos ocorre 
mais rapidamente. A alta taxa de transpiração que ocorre no 
período da manhã associada à corrente rranspiratória auxilia a 
remoção dos compostos nitrogenados das raCzes e dos nódulos. 

A fixação do nitrogênio contribui com cerca de 25 a 50% 
do nitrogênio total das sementes de leguminosas desenvolvidas 
em solo fértil. O restante é absorvido do solo como No1- ou 
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F}.QURA 3 
Representação do processo da fixação do nitrogênio que ocorre no interior de uma célula infectada. A nitrogenase está representada pelas 
duas prote(nas: Fe-prote(na e Mo-Fe-proteCna, nas formas oxidada (ox) e reduzida (red). O esquema representa os processos que ocorrem 
no citossol da célula do hospedeiro (retângulo), no interior do simbiossomo (cCrculo maior) e no bacteróide (cCrculo menor). Lb-leg-hemo
globina; Ferred- ferredoxina; TCA- ciclo dos ácidos tricarboxíl icos; PEP- fosfoenolpiruvato. (Bergensen, 1982, modificado.) 

NH1 +,principalmente durante o período vegetativo. A fixação 
do nitrogênio não é aumentada com a adição de fertilizantes 
nitrogenados, principalmente na forma de nitrato, unia vez que 
isso pode provocar uma redução na taxa de fixação. No entanto, 
em solos pobres em nitrogênio, a adubação nitrogenada pode 
favorecer o início do desenvolvimento da planta, até que os 
nódulos estejan1 aptos a iniciar o processo. Fertilizantes à base de 
nitrato podem provocar uma inibição da adesão do rizóbio nos 
pêlos radiculares, impedir a formação da corrente de infecção, 
reduzir o desenvolvimento dos nódulos, inibir a fixação em 
nódulos já desenvolvidos e acelerar o processo de senescência 
nodular (Streeter, 1998) . 

Como já mencionado, o produto da fixação biológica do nitro
gênio é a amônia (NHJ), mas sua presença inibe a síntese da 
nitrogenase. Assim, é quase certo que, uma vez produzida, a 
amônia seja imediatamente protonada, produzindo NH4 +,que 
é transferido para o citossol das células infectadas. En1 seguida, 
o amónio é utilizado na síntese de compostos nitrogenados que 
serão exportados até as células do periciclo do sistema vascular 
(localizado no córtex dos nódulos). Muitas espécies apresentam 
células de transferência no periciclo cuja função é secretar ativa
mente os con1postos nitrogenados produzidos nos nódulos para 

o interior dos vasos condutores do xilema, que os transportani 
para a parte aérea da planta. Portanto, a forma e a quantidade 
dos compostos nitrogenados exportados dependem da espécie 
vegetal e da eficiência da simbiose estabelecida. 
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CAPÍTULO 

Ladaslav Sodek 

INTRODUÇÃO 
O nitrogênio (N) figura entre os elementos minerais mais abun
dantes nas plantas e é, freqüentemente, um dos principais fatores 
limitantes para seu crescimento. É encontrado em moléculas 
importantes, como proteínas e os ácidos nucléicos, RNA e DNA. 
Plantas, ao contrário de animais, tê1n a capacidade de assimilar o 
N inorgânico do ambiente e sintetizar todos os 20 aminoácidos 
encontrados em proteínas, bem como todos os outros compostos 
orgânicos nitrogenados utilizados por elas. 

O N inorgânico disponível no meio ambiente inclui o N do 
ar e o N mineral, este último representado pelo nitrato e amônia 
presentes no solo. O N do ar não é aproveitável diretamente pela 
planta, mas incorporado com aíuda de microorganismos, através 
de processo simbiótico (ver Cap. 3, Fixação do Nitrogênio). 

Tanto o nitrato (NOi -) quanto a amônia (presente em solução 
na forma do íon amônio, NH1 +) são prontamente utilizados pela 
planta, embora, na maioria dos solos, o NH4 ' seja rapidamente 
oxidado a N03 por bactérias nitrificadoras. O NH.. + prevalece 
em solos ácidos ou cm áreas co1n vegetação cujas raízes exsudam 
inibidores do processo de nitrificação, como planícies de gramí
neas e florestas de coníferas. A nitrificação também é prejudicada 
em solos compactados ou alagados, em função da baixa disponi
bilidade de oxigênio. A Fig. 4.1 resume a inter-relação entre as 
principais fontes de N para as plantas. São duas as fontes de NH~ -
no solo: a fixação (não-simbiótica) do N atmosférico e a degra
dação da matéria orgânica, resultante, principalmente, da incor
poração da vegetação morta. Os dois processos envolvem a ação 
de microorganismos do solo, porém são processos lenros, princi
palmente o primeiro. A incorporação de matéria orgânica no solo 
é uma prática comum na agricultura. A chamada adubação verde 
é a prática pela qual uma leguminosa é cultivada para realizar 
a incorporação de grandes quantidades de N atmosférico pelo 

processo de fixação simbiótica de N e, em vez de ser colhida, ela 
é incorporada ao solo para que a matéria orgânica seja degradada 
e o N transformado em NH.. +. Como a maior parte do N presente 
na leguminosa foi tirada da aonosfera e não do solo, é grande o 
ganho em N no solo adubado dessa maneira. 

Entretanto, para o crescimento de culturas melhoradas para 
alta produtividade, é comum o agricultor usar a adubação mineral, 
com a aplicação de altas doses de sais de NH.. · ou mesmo N03-. 

O NH1 + (na forma de sulfato de amônio, por exemplo) tem a 
vantagem sobre o NOi por ser pouco lixiviado e, portanto, ter 

pequena perda e, conseqüentemente, não poluir o lençol freá
tico. A capacidade de troca catiõnica do solo faz com que o NH.. -
tenha pouca mobilidade no perfil do solo, ao contrário do N03 - • 

De qualquer forma, no solo o NH.i + é transforn1ado em NOi -
pelo processo de nitrificação. Tais características tornam o N03 -

a forma predominante de N para muitas plantas. 
Após absorção pela planta, o N inorgânico precisa ser incor

porado, ou "assi1nilado", na forma orgânica. Após assimilação, 
o N é utilizado principalmente nos chamados sítios de consumo 
da planta, ou seja, nos tecidos em rápido crescimento (folhas 
em expansão, meristemas, pontas de raiz) e armazenamento de 
reservas (sementes). A assimilação de N inorgânico em forma 
orgânica, sua subseqüente distribuição pela planta e a utilização 
nos sítios de consumo são processos integrados. Uma visão global 
desses processos é dada na Fig. 4.2. 

ABSORÇÃO DO N INORGÂNICO 
DO SOLO 

O NH1 + é absorvido pelas raízes por processo ativo, quando a 
concentração externa é baixa, e por processo passivo em altas 
concentrações. O processo ativo é mediado por uma proteína 
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transportadora localizada na n1embrana. Após absorção, o fon é 
rapidamente assi1nilado na forma orgânica, que não deixa de ser 
um processo de destoxificação, tendo em vista que o acúmulo 
de NH• T pode prejudicar a planta. De fato, o cultivo com aka 
concentração de NH~ • pode levar à morte da planta, porém as 
concentrações toleradas variam de espécie para espécie. 
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FIGL'RA 4.2 

Inter-relação dos processos de assimilação e transporte de N na planta. 
Observe a transferência de aminoácidos cio xilema para o Roema e a 
conseqüente reciclagem de aminoácidos entre raiz e parte aérea. 

FIGL'RA 4.1 

A inter-relação das principais fontes de N para plantas, repre
sentadas por urna gramínea e uma leguminosa nodulada. 
1. Fixação não-simbiórica do N atmosférico (bactérias do 

solo). 
2. Nitrificação (bactérias do solo). 
3. Absorção do NOi pela planta {normalmente a predomi

nante). 
4. Absorção de N H4 • pela planta {predomina apenas em condi

ções específicas). 
5. Fixação simbiótica do N atmosférico (bactérias presentes 

cn1 nódulos). 
6. Incorporação de matéria orgânica no solo. 
7. Degradação de compostos nitrogenados (microorganismos). 

O N03 - , ao contrário do NH, •,é absorvido pelas raízes apenas 
por processo ativo. A cinética de absorção do N03 - apresenta 
uma curva de saturação do tipo Michaelis e Menten, descrita para 
enzimas, já que o processo é mediado por uma proteína cranspor. 
tadora localizada na membrana. Essa proteCna liga-se ao N03 -

do meio externo formando um complexo, da mesma forma que 
uma enzima se liga ao substrato, e, em seguida, lança o íon para 
o lado interno da membrana, um processo análogo à formação 
do produto da reação enzimática. Portanto, existe um Km para 
o processo de absorção do fon com o mesmo significado do Km 
de um substrato de urna reação enzimática, ou seja, quanto mais 
alto o Km, maior a concentração de fons (ou substrato) neces
sária para saturar o sistema. 

A cinética de absorção do N03 - cm cevada sugere a existência 
de três sistemas distintos, cada um com seu Km. Um sistema, 
aparentemente constitutivo, é de baixa afinidade (Km alto) e 
funciona apenas em concentrações elevadas de N03 - • Os outros 
dois são de alta afinidade e operam com eficiência quando a 
concentração externa de N03 é baixa. Um destes dois últimos 
sistemas (Km para N03 = 7 µ.M) é constitutivo, enquanto o 
outro (Km para N03- = 15 a 34 µ.M) é induzido pelo N03- • 

A indução pode ser demonstrada experimentalmente, bastando 
simplesmente medir a absorção em baixas concentrações de N03 -

após prévia exposição das raízes por tempo e concentrações cres· 
centes do fon. As raízes induzidas dessa forma passam a absorver 
baixas concentrações de NO, - com maior velocidade em compa· 
ração com as plantas não-induzidas. O significado desses três 
mecanismos distintos de absorção é a adaptação da planta para 
ambientes pobres e ricos em NQ3 - • Entretanto, pouco se sabe 
das proteínas de membrana envolvidas no transporte do N03 - . 

Além de o mecanismo ser ativo, sabe-se que a entrada do fon 
N03 - dentro da célula é acompanhada por dois (ou mais) prótons 
(Fig. 4.3). 
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FIGURA 4.3 
Destino do NOJ absorvido pela raiz. 
1. Redução e subseqüente assimilação 
2. Transferência e armazenamento no vacúolo 
3. Transporte via xilema 
4. Efluxo 
T = proteína transportadora de NOJ -

O destino do NOJ - , após sua absorção pela raiz, está esque

matizado na Fig. 4.3. 

REDUÇÃO DO N03 -

Os principais locais na planta para a redução do NOJ - são folhas 
e raízes. Todas as espécies já estudadas apresentam atividade da 
enzima redutase do nitrato (RN) nas folhas. Entretanto, a impor
tância relativa da raiz e folha na assimilação do NOJ depende 
de dois fatores: a atividade da RN na raiz e a disponibilidade de 
NOJ - no meio. Espécies com capacidade muito baixa em assimilar 
o NOJ - nas raízes (por exemplo, espécies de Goss1pium, Xanthium 
e Cuc11mis) enviam todo o fon absorvido (via xilema) para assi
milação nas folhas. Espécies com alta capacidade em assimilar o 
N03 nas raízes (por exemplo, Lupinus spp.) dificilmente têm essa 
capacidade superada pelo N03 - absorvido, e, conseqüenten1ente, 
a importância da folha é pequena. Porém, a maioria das espé
cies são intermediárias em termos de capacidade de assimilar o 
NOJ nas raízes. Nesses casos, a folha torna-se importante apenas 
quando o N01 - no meio estiver em concenuação suficiente para 

superar a capacidade de redução da raiz. No encanto, há exceções 
a essa regra. Apesar de uma capacidade razoável para a assimi
lação do N03 na raiz, algumas leguminosas transportam parte 
significativa do N03 - para a folha mesmo quando a capacidade 
da raiz não é superada. 

A redução completa do N03 - att'! NH4 + requer oito 
elétrons: 

-

Metabolismo do Nitrogénio 67 

Na célula, a redução ocorre em duas etapas, cada uma envol
vendo doadores de elétrons específicos: 

O primeiro passo é catalisado pela enzima reducase do nitrato 
(RN), localizada no citoplasma, enquanto a reduuise do nitrilo 
(RNi), localizada no cloroplasto (tecidos verdes) ou plastídeos 
(tecidos não-verdes), catalisa o segundo. 

Na maioria das espécies estudadas, a enzima RN cem NADH 
como doador e pecffico de elétrons. Entretanto, em algumas 
espécies a enzima utiliza canto NADH como NADPH. Essa 
enzima biespecífica pode ocorrer isoladamente ou junto com a 
enzima monoespec(fica. Em soja são conhecidas três isoformas, 
uma induzida pelo NOJ - e específica para NADH e duas formas 
constitutivas, uma específica para NADH e outra biespecífica. A 
estrutura molecular da RN é bastante complexa, sendo a enzima 
constituída de duas subunidades idênticas de 110 a 115 kDa. 
Cada subunidade é composta de regiões distintas, envolvidas na 
transferência de elétrons do NADH até o N03 (Fig. 4.4). 

A presença de molibdênio na proteína como co-facor é interes
sante pelo fato de a RN ser uma das poucas proteínas conhecidas 
em plantas que contêm esse íon. Na deficiência de molibdênio, 
a atividade de RN fica bastante reduzida. 

Além do N01- , a RN pode transformar o clorato em cloreto, 
que é bastante tóxico para as plantas. Essa característica é explo
rada em herbicidas à base de clorato. 

Regulação da enzima 

Em função da importância estratégica da RN no metabolismo de 
N em plantas (pois constitui a principal porta de entrada do N no 
metabolismo da planta), é natural que existam vários mecanismos 
de controle da sua atividade. Os dois principais pontos de regu
lação ocorrem ao nível da transcrição (indução) e da pós-tradução. 
A primeira é mais lenta (leva algumas horas) e é responsável por 
algun1as das mudanças diárias de atividade, como, por exemplo, 
o aumento na atividade durante as primeiras horas de luz do dia, 
quando o fluxo transpiratório leva o N03 até a folha, resul rando 
na indução (síntese de novo) da enzima. O termo induçilo tem sido 
usado indiscriminadamente na literatura para qualquer aumento 
de atividade da enzima, mas nem sempre a induçdo da enzima foi 
comprovada através da demonstração da sua sfntcse de llOllO ou 
de um aumento do RNAm específico. 

Outro importante mecanismo de controle ocorre a nível de 
pós-tradução. Esse processo de ativação/desativação é bem mais 
rápido Oeva alguns minutos) e pode ser importante, por exemplo, 
para "desligar" a enzima quando a planta passa da luz para o 
escuro, pois, havendo falta de ferredoxina reduzida, evita-se o 
acúmulo de nicrito, que é tóxico às plantas. 
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Modelo esquematizado da enzima rcdutasc do nitrato, mostrando as duas subunidades, cada uma composta de 3 entidades com co-fatores 
distintos: uma flavoproteína (F AD), um cit0cromo b551 (Heme) e um complexo proteína-molibdênio. O fluxo de elécrons de NADH até o NOl
via F AD, grupo heme e molibdênio representa a atividade fisiológica da enzima. Outras reações catalisadas, não-fisiológicas (pois não ocorrem 
na célula), envolvem apenas parte da molécula: passagem de elétrons de NADH até ferricianeto via FAD, e até citocromo e via FAD e grupo 
heme; passagem de eMcrons de meril viologênio (MV - um doador de elétrons artificial) até o NOi- via molibdl!nio. Essas reações parciais são 
freqüentemente usadas cn1 pesquisas para determinar quais regíões da ernima são comprometidas na presença de inibidores da enzima. 

O processo de ativação/desativação envolve a transformação 
da enzima de uma forma inativa para ativa (e vice-versa) por 
mecanismo de fosforilação e desfosforilação (Fig. 4.5): 
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triose-P 

J. ATP 
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Regulação pós-tradução da enzima reducase do nitrato. Proteína 
cinase: estimulada por Ca2 · ; inibida por açúcares fosforilados (obs.: 
teores aumentados pela luz via fotossíntese). Proteína fosfatase: 
inibida por fosfato inorgânico. A proteína 14-3-3 e Mg2+ ligam-se 
com a forma fosforilada da RN, resultando na inativação (obs.: ao 
contrário de outras enzimas que sofrem ativação e desativação pelo 
mecanismo de fosforilação/desfosforilação, as duas formas de RN, 
fosforilada e desfosforilada, são ativas). {Figura adaptada de Kaiser 
& Huber,J Exp Bot, 2001; 52:1981.) 

A luz influi indiretamente na atividade da RN na folha, 
provocando mudanças numa série de íons e metabólitos envol
vidos nesse mecanismo de regulação. Com a fotossíntese, ocorre 
aumento no teor de açúcares fosforilados (como criose-P) e queda 
em fosfato inorgânico (em função do aumento em ATP, por 
exemplo), proporcionando condições favoráveis para a ativação 
da RN {Fig. 4.5). 

A Luz também está envolvida na regulação da RN a nível 
de rranscrição (via fitocromo). A oscilação diária de atividade 
entre os períodos de luz e escuro continua quando a planta 
é transferida para luz contínua, comprovando que a enzima 
obedece a um ritmo circadiano. Outros fatores que influem 
na síntese da enzima são o gás carbônico, sacarose e alguns 
metabólicos nitrogenados, estando o NOl- entre os mais impor
tantes. O NOi - tem uma forte influência sobre todos os compo
nentes da assimilação de NOi- . Além da própria RN, ele regula 
as proteínas de transporte (absorção de NOJ-i ver Fig. 4.3), e as 
enzimas RNi, GS e GOGAT(Fd) (ver adiante). No caso da folha, 
é importante frisar que não é o teor de NO> - aí presente que é 
importante na indução da enzima, mas a quantidade trazida pelo 
fluxo transpiratório. 

A segunda enzima do processo de assimilação do NO> - , a 
redutase do nitrito (RNi), é localizada nos cloroplastos, nas folhas 
e em plastídeos, na raiz. A enzima do cloroplasto foi mais estu· 
dada e suas propriedades são mais conhecidas. Ela tem a ferre
doxina como co-fator, e, portanto, os elétrons são fornecidos 
pelas reações fotoquúnicas. Sua estrutura é constituída por um 
único poÜpepúdeo de 60-70 kDa, que contém um grupo siro
heme (tecra-hidroporfirina contendo ferro) e um agrupamento 
4Fe-4S no centro ativo, responsáveis pela transferência de seis 
elétrons da ferredoxina ao nitrito, até a sua redução em NH1 +. 
Nessa redução não há formação de intermediários livres. Apesar 
de localizada no cloroplasro, há evidências de que a codificação 
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Fonte de poder redutor para a rcdutase do nitrato em folhas. Em plantas C3, elétrons gerados nas reações íotoqufmicas são transferidos do 
cloroplasto para o citossol, principalmente via 3-fosfoglicerato/triose-P. Em plantas C1, onde a redução do nitrato é restrita às células do meso
filo, oxaloacetato/malato desempenha o mesmo papel, embora o sistema 3-fosfoglicerato/triose-P também possa funcionar em paralelo. 

genética da RNi seja nuclear, e, portanto, a sua biossíntese ocorre 
no citoplasma. Um pcpódeo cm trânsito na região N-terrninal da 
enzima determina o transporte para dentro do cloroplasto, onde é 
posteriormente removido. A enzima da raiz é menos conhecida. 
Aparentemente, recebe elétrons de uma proteína semelhante à 
ferredoxina, que, por sua vez, é reduzida por NADPH gerado na 
via das pencoses-fosfaco. 

Embora as vias de absorção, assimilação e transporte de N 
em plantas tenham sido elucidadas em escudos com plantas 
cultivadas, os poucos trabalhos realizados con1 espécies selva
gens, naturais de ambientes diversos, sugerem a inexistência de 
grandes diferenças entre espécies. Variações podem ocorrer em 
função da disponibilidade de nutrientes, quando a importância 
relativa dos processos pode n1udar bastante. Embora todas as 
espécies estudadas apresentem alguma capacidade de reduzir 
o NOJ - , muitas, talvez a maioria, vivem cm ambientes onde a 
disponibilidade do N03 é muito baixa. Essas podem fazer uso 
de fontes at1nosféricas trazidas pelas chuvas (amônia, princi
palmente), ou mesmo do N da matéria orgânica em decom
posição. 

Fotossíntese e a assimilação de N03 -

A eficiência do processo de assimilação do NOJ - é maior na 
folha. Na raiz ou em outros tecidos não-verdes, a redução do 
NOJ - e assimilação de NH1 • dependem de energia química do 
metabolismo de fotoassimilados fornecidos pelas folhas. Dessa 
forma, consomen1 energia fotoquímica utilizada na fixação do 
gás carbônico. No cloroplasto, isso nem sempre acontece, pois 
os seis elétrons utilizados na redução do nitrito podem ser fome-

cidos diretamente pelas reações fotoquímicas, sem que haja 
competição com a fixação do gás carbônico. Pelo menos isso é 
possível sob alta intensidade luminosa, quando há excesso de 
energia fotoquínúca e a assinúlação do carbono satura facil
mente. Em algumas plantas C4, nas quais a saturação da fotos
síntese pela luz é mais diffcil, a competição entre a assimilação 
do N01- e do gás carbônico pela energia fotoquímica é evitada 
de outra maneira. As enzimas da assimilação do 0 1- estão 
localizadas nas células do mcsofilo, principal local das reações 
fotoquímicas, enquanto o ciclo de Calvin está restrito às células 
da bainha vascular, onde a reduzida atividade do fotossistema 
II limita o fluxo de elétrons não-cíclico e, conseqüentemente, 
prejudica o fornecimento de ferredoxina reduzida. O mesmo 
argumento é válido para a redução do N03 - cm nitrito, que 
utiliza NADH gerado pelo metabolismo respiratório. Na folha, 
os metabólitos envolvidos estão diretamente associados às 
reações fotoquímicas via um mecanismo de lançadeiras, que 
não dependem da assimilação do carbono e, portanto, não 
competem com ela (Fig. 4.6). 

ASSIMILAÇÃO DE NH4 + E O CICLO 
DA SINTASE DO GLUTAMATO 

A natureza prejudicial do NH4 + exige a sua rápida assimilação, 
evitando seu acúmulo nos tecidos. Para esse fim, os tecidos 
possuem um eficiente sistema de assimilação que funciona em 
baixas concentrações de NH. •. A e1uima responsável é a sin1e
U1Se da glutamina (GS), que catalisa a união do NH. · coro o ácido 
glutâmico para formar glutamina: 
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Reação cacalisada pela enzima sintetase da glucamina (GS). encantrada 
1U1 maioria dos tecidos das plantas, embora com grande variação de ativi
dade. A nivel sulxelular, ocarre tanto no citossol como em plasr:ídeos. É 
constituída de 8 subunidades e tem massa molecular de 300-370 kDa, 
dependendo da espécie. São encontradas duas isoformas: a os!> locali
zada no citossol e a forma predominante nas raízes, e GS1, locaUzada no 
cloroplasw e a forma predominante nas folhas. As subunidades de GS1 

e GS1 são simetizadas a partir de genes distintos. Nas folhas, a GS1 é a 
maior responsável pela assimilação de NH4 +, tanlO proveniente da redução 
de N03 - como da f 0torrespiração. 

A eficiência desse processo é nluito superior à taxa de produção 
de NH4 + formada principalmente pela redução de N03 - e, nas 
folhas de plantas C3, pela fotorrespiração, cuja taxa de produção 
pode superar a redução do N03 - em 1 O vezes. Dessa forma, em 
condições normais, o NH4 + é mantido em concentrações baixas 
nos tecidos vegetais. 

Embora o papel de assimilar NH4 + tenha sido atribuído à GS, 
ela não é a única enzima capaz de catalisar a incorporação de 
N~ + em forma orgânica. A desidrogenase do glutamato (ODH) 
catalisa uma reação (reversível) entre 2-oxoglutarato, NH4 + e 
NADH, formando assim o aminoácido ácido glutâmico: 

COOH COOH 
l 
CH2 NADH NAD- CH2 
1 

'>.. L .., 1 
CH2 CH2 
1 ' '.'o!Hi .. c~o e Hi + H10 
1 1 

(NH,) COOH COOH 

2-0G GDH Glu 

Reação aualisada pela enzima desidrogenase do glucamato (GDH). A enzima 
é encontrada em diverS05 tecidos das plantas, mas principalmente em mitocôn
drias de folhas, sugerindo que possa cer algum papel na assimilaçàe do NH4 + 

prod11tido na f owrrespiração. O assuruo é, porém, bastante controverso. GDH 
é ativada por Cai+ e induzida por NH. +. A escrucura molecular da emima é 
constituída de 6 subunúlades com M, de 42,5 kDa e 43 kDa. 

Entretanto, a GDH não é muito eficiente na direção de assimi
lação, pois o Km para NH4 + é alto, o que significa que a reação 

nessa direção só é eficiente na presença de concentrações elevadas 
desse íon. Apesar disso, durante muito tempo pensou-se que a 
ODH, e não a OS, desempenhava a função de assimilar NH4 • nas 
plantas, simplesmente porque não era conhecida nenhuma reação 
que pudesse dar prosseguin1ento à assimilação do N via gluta
mina. O ácido glutâmico produzido na reação é, por outro lado, 
prontamente utilizado na formação de todos os outros aminoá
cidos (ver adiante). 

O dogma mudou quando dois pesquisadores britânicos, Peter 
Lea e Benjamin Miflin, descobrira1n, em plantas, uma enzima 
capaz de transferir o N de glutamina para 2-oxoglutarato, 
formando o ácido glutâmico. Essa nova enzima foi denominada 
am.idatransferase de glutamina:2-oxoglutarato ou GOGAT (conhe
cida também como sinuise do glut.amaio). A reação catalisada por 
essa enzima necessita de dois elétrons, fornecidos pela ferredo
xina (isoforma localizada no cloroplasto) ou NADH (isoforma 
de tecidos não-verdes): 

COOH CQ:'i!Hi COOH COOH 
l 1 1 1 
CH2 CH2 2e· (FcVNADH) CH· • CH2 
1 1 

~ 
1 1 

CH1 + CH2 ... CH2 + CH2 
l 1 1 1 
e-o CHNH2 CHNH2 e Hi 
1 1 1 1 
COOH COOH COOH COOH 

2-0G Gln GOGAT Glu Glu 

Reação catalisada pela emima amidacransferase de gmramina: 2-oxoglucarato 
(GOGA T). São conhecidas duas isoentimas de GOGAT com diferences 
especificidades pelo doador de elétrons: a emima do cloroplasta utiliza a ferre
doxina (Fd), enquanw a enzima encomrada em tecidos não-verdes é espedfica 
para NADH. As duas são /la110proceínas com um centro Fe-S; a dependente 
de NA.DH é composta de 1 subunidade em torno de 230 kDa. 

É importante observar que há formação de duas moléculas de 
ácido glutâmico. Uma das n1oléculas de ácido glutânüco pode 
ser consumida na formação de outros aminoácidos, via transami
nação, e a outra retomar para assegurar a continuação da ativi
dade da OS. Essa inter-relação entre a OS, OOGAT e amino
transferase (conhecido como o ciclo da sintase do glutamato) está 
representada no esquema a seguir e mostra o fluxo de N a partir 
do NH4 + até a formação de aminoácidos: 

Nas folhas, esse processo ocorre dentro do cloroplasto, onde 
a enzima GOGA T é específica para ferredoxina como doador 
de elétrons. Embora atividade de GS seja também encontrada 
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fora do cloroplasto (GS,), ela é relativamente muito baixa 
comparativamente à enzima do cloroplasto (GS1). A síntese 
de muitos aminoácidos se completa no cloroplasto, embora a 
interconversão e síntese de aminoácidos também ocorra fora 
dessa organela. 

Estabelecida a importância do sistema GS/GOGA T na assi
milação do N H4 +, fica a pergunta: qual, então, a função de 
GDH1 Embora não descartada a possibilidade de uma função 
assimilatória em condições muito especiais, onde a sua baixa 
afinidade pelo NHi + possa ser superada, a GDH certamente 
desempenha uma função na degradação de aminoácidos. Dois 
motivos apontam para isso: em primeiro lugar, a reação cata
lisada por essa enzima é plenamente reversível; em segundo, 
a sua atividade costuma ser mais alta em tecidos senescentes, 
em que a mobilização de proteínas ocorre através da degra
dação de aminoácidos. Dessa forma, o N dos aminoácidos 
liberados das proteínas atacadas por enzimas proteolíticas e, 
depois, transferido para o glutamato, via aminotransferases, 
é finalmente liberado como NHi + pela GDH. Esse N H4 +fica 
disponível para transformação em compostos de transporte de 
N, como glutamina e asparagina, que completam o processo 
de mobilização de N de tecidos senescentes para tecidos em 
desenvolvimento. 

Entretanto, não são apenas os tecidos senescentes que 
exportam o N para outras partes da planta na forma degluta
mina e asparagina. Os principais locais de redução e assimi
lação de N01- , as raízes e as folhas, também o fazem e em 
grande quantidade. Nessa situação, nem toda a glutamina 
formada via OS segue pela GOGAT, podendo ser exportada 
como composto de transporte ou ser primeiro transformada 
em asparagina para depois ser transportada nessa forma. Essa 
assimilação de N direcionada ao transporte funciona parale-, 
lamente ao sistema GS/GOGAT já descrito. E evidente que a 
simples assimilação do N~ + em glutamina para fins de trans
porte acabaria em pouco tempo com o ácido glutâmico endó
geno. Entretanto, para cada NHi + assimilado para transporte 
na forma de gluramina, há outro assimilado pelo sistema GS/ 
GOGAT para repor o ácido glutâmico usado na geração de 
glutamina para transporte: 

Nessa situação, os dois sistemas devem funcionar simultanea
mente. Quando há formação de asparagina, a reação envolve a 
glutamina e o ácido aspártico, catalisada pela sinterase da aspa
ragina (AS): 
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CO H· • PP, COOH 
1 + 
Cll2 COOH ATP A~1P CH1 CO H2 
1 1 

~! 
1 

Clh Clh CH2 Clh 
1 + 1 • 1 + 1 

Cl INll2 CllNH2 CllNll2 Cll2 
1 1 1 1 

COOll COOH COOll COOH 
AS 

Gln Asp Glu Asn 

Nesse caso, mais uma vez o funcionamento em paralelo do sistema 
GS/GOGA T assegura a produção de ácido aspártico consumido 
nessa reação: 

OAA (;lu (olu 

Nf!, 

úlu A'n • l RANSPOR íE 

Portanto, o sistema GS/GOGA T tem duas finalidades prin
cipais nos tecidos de assimilação primária: fornecer o N para a 
formação de todos os aminoácidos necessários para a síntese de 
proteína no próprio tecido, suprindo assim a demanda local, e a 
produção de glutamato e aspartato para a formação das amidas 
necessárias para o transporte de N até outros tecidos (drenos). 

TRANSPORTE DO N 
O transporte do N pela planta é um importante elo entre os 
sítios de assimilação e os drenos. Esse transporte a longa distância 
envoh•e tanto o xilema como o floema. O transporte pelo xilema 
basicamente faz a ligação entre a raiz e a folha, pois depende 
da transpiração, sendo assim responsável pelo escoamento dos 
produtos da assimilação na raiz (incluindo os nódulos, no caso de 
leguminosas noduladas), bem como o transporte do excesso de 
N03 absorvido pelas raízes até as folhas, outro sítio importante 
de assimilação do N01 - • 

O transporte de N na planta envolve compostos específicos 
e característicos da espécie. No geral, predominam os principais -produtos da assimilação do N, como glutamina e asparagina. E 
característica das leguminosas a predominância de asparagina, 
com a glutamina freqüentemente em segundo lugar. Ambos são 
produtos primários dos processos de assimilação, tanto do NQ3-

como da fixação simbiótica do N. Nas gramíneas, predomina a 
glutarnina, enquanto a asparagina está presente em quantidades 
mínimas. No entanto, o número de espécies estudadas é relati
vamente pequeno para generalizar e esse quadro pode mudar 
no futuro. 

São conhecidos alguns casos especiais, ou seja, espécies que 
fogem a essa regra. O mais bem documentado é o caso das legu· 
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minosas da tribo Phaseoleae (por exemplo, soja, feijão, feijão
de-corda), nas quais predominan1 os ureídos, sendo responsáveis 
por 60 a 90% do N transportado no xilema. Os ureídos alan
toína e ácido alantóico são produtos quase específicos da fixação 
simbiótica de N nessas espécies, de forma que a sua presença 
é mínima no sistema de transporte de plantas não-noduladas, 
cultivadas com N03 - • Em função dessa especificidade, o trans
porte de ureídos no xilema pode ser usado como indicador do 
grau de fixação do N nessas espécies. 

Os ureúlos alantoma e ácido alant6ico são f omuidos no nódulo via catabo
lismo de purinas. O teor de N (4N:4C) na molécula é mais alto que em outros 
compostos de transporte, como a asparagina (2N:4C) e glurarnina (2N: 5C). 

Mesmo nas leguminosas que apresentam o metabolismo de N 
baseado em ureídos, o aminoácido asparagina geralmente aparece em 
segundo lugar e predomina no xilema nas plantas não-noduladas. 

São conhecidas outras formas características de transporte 
de N na planta. Por exe1nplo, a citrulina (inclusive produto da 
fixação de N2) em Alnus e Casuarina e a arginina em muitas 
árvores. Esses dois aminoácidos são caracterizados pela alca 
relação N:C (citrulina, 3:6, e arginina, 4:6). 

Uma parte baseante significativa do N transportado via xilema 
não alcança a folha, uma vez que, durante o percurso, é cons· 
tante a transferência de aminoácidos para o floema. Ocorre 
um processo seletivo nessa transferência, pois os aminoácidos 
básico.s (arginina, lisina etc.) são transferidos com maior faci
lidade, os neutros (asparagina, glutamina ecc.) com facilidade 
menor, enquanto os aminoácidos ácidos são mais difíceis de serem 
transferidos. O N03 - , aniônico como os aminoácidos ácidos, é 
totalmente excluído da transferência e, por essa razão, serve para 
diferenciar a seiva do xilema da seiva do floema. 

Apesar da seletividade na transferência de aminoácidos do 
xilema para o floe1na, o conteúdo do floema não apresenta uma 
abundância de aminoácidos básicos. Pelo contrário, os mesmos 
aminoácidos abundantes no xilema (geralmente asparagina 
e/ou gluta1nina) são os principais aminoácidos encontrados no 
fioema. A explicação está na maior concentração no xilema, que 
compensa as restrições de transferência. Por outro lado, os amino· 
ácidos básicos normalmente estão em baixíssima concentração 
no xilema (exceto arginina em algumas árvores) . 

Como o transporte no floerna corre nos dois sentidos, pane do N 
transferido é devolvida para a raiz, onde pode ser metabolizada ou 
retornada para o xilema. Essa reciclagem de N pode ter um impor
tante papel regulatório nos processos de assimilação, servindo como 

indicador do estado nutricional da planta em termos de N. Além 
da transferência de N do xilerna para o floema, aminoácidos produ
zi.dos na assimilação do N03 - nas folhas são carregados no fl.oema 
para transporte. No final do ciclo da planta, na fase reprodutiva, 
há mobilização de grande quantidade de N, na fonna de amino
ácidos, das folhas e do caule para os frutos em desenvolvimento, 
que representam os drenes mais fortes nessa fase. O transporte de 
N para os frutos envolve principalmente o floema, pois os frutos e, 
em particular, as se1nentes têm poucas ligações com o xilema ou 
nenhuma. Por outro lado, pelo menos em algumas espécies, existe 
urna concentração de tecidos especializados na transferência do N 
do xilema para o floema na região do pedúnculo. No fruto de uma 
leguminosa, as ramificações do floema permeiam os tegumentos 

' (casca da semente). E nesse ponto que as substâncias transportadas 
pelo floema, compostos nitrogenados inclusive, são descarregadas 
do fl.oema por mecanismo ativo (dependente do ATP), entrando 
nos tecidos do tegumento e atravessando-os, inicialmente por via 
simplástica e, depois, pelo apoplasto. Finalinente, acabam sendo 
secretadas entre o tegumento e os cotilédones, quando são absor
vidos por esses tecidos, provavelmente através de mecanismo ativo. 
Durante todo esse percurso entre o floema e os cotilédones, as 
substâncias de transporte estão sujeitas a serem metabolizadas, 
dependendo do complemento de enzimas presentes nos respec
tivos tecidos. Por exemplo, no fruto da soja os urefdos são total
mente metabolizados após descarregamento do floema no tegu
mento, sendo a glutamina o principal produto desse metabolismo e, 
portanto, responsável por transponar o N até o cotilédone. Compa
tível com esse processo, um cotilédone isolado e colocado em meio 
de cultura tendo glutamina como única fonte de N, cresce e produz 
todos os aminoácidos necessários para a síntese de proteínas de 
reserva. Por outro lado, o cotilédone possui baixa capacidade para 
metabolizar os ureídos. Outros compostos de transporte, como a 
asparagina, podem ser parcialmente metabolizados durante esse 
percurso pelo tegumento. O caminho metabólico dos compostos 
de transporte, usando co1no exemplo a soja, segue essencialmente a 
via GS/GOGAT, embora partes desse conjunto de reações possam 
estar separadas entre o tegwnento e o cotilédone, conforme as 
atividades enzimáticas dos tecidos: 

O transporte de N para os frutos é importante para fornecer 
os aminoácidos necessários para a síntese de proteínas de reserva 
armazenadas na semente, para uso como fonte de N durante a 
germinação. Muitas espécies cultivadas para a produção de grãos 
contêm quantidades elevadas de proteínas na semente, podendo
se destacar a soja, cujo teor de proteína no grão pode atingir cerca 
de 50% do peso. O transporte de N evidentemente é intenso para 
o fruto, mas não é fornecida uma mistura de aminoácidos na 
proporção certa para a síntese das proteínas e, sim, algumas subs-

APOSTILASMEDICINA@HOTMAIL.COM 
PRODUTOS: http://lista.mercadolivre.com.br/_CustId_161477952



• 

tâncias específicas. Conseqüentemente, ocorre intenso metabo· 
lismo dessas substâncias nos frutos, para assegurar a síntese de rodos 
os aminoácidos necessários para a formação das proteínas. 

U'l 'ILIZAÇÃO DO N TRANSPORTADO 
NOS SÍTIOS DE CONSUMO 

A distribuição das substâncias do transporte do N via floema e 
xilema para os sítios de consumo (drenos) implica o seu pronto 
metabolismo. O metabolismo de N nos sítios de consumo envolve, 
principalmente, a transformação do N descarregado das vias de 
transporte em outros aminoácidos e a sua incorporação em proteí
nas. São abordadas aqui as três formas do transporte de N orgânico 
destacadas neste capítulo (gluta1nina, asparagina e ureídos). 

O metabolismo da glu tamina nos sítios de consumo segue um 
caminho muito próximo àquele encontrado nos sítios de assimi· 
lação. A glutamina é primeiro metabolizada via GOGAT, com 
a formação de duas moléculas de gluta1nato. Ao contrário do 
processo de assimilação, ambas as 1noléculas de glutan1ato parti
cipa1n na transaminação, na qual o N é usado na formação de 
outros aminoácidos. 

Dessa forma, 1 molécula de glutamina assegura a reciclagem de 1 
molécula de oxoglutarato necessário para a reação da GOGAT, 
e o outro oxoglutarato, produto da ttansaminação do segundo 
glutamato, sobra para contribuir com o metabolismo de carbono. 
Nesse caso, a enzima GOGAT envolvida é a forma dependente 
de NADH como doador de elétrons, tendo em vista a sua distri· 
buição em tecidos não-verdes. 

No caso de asparagina, a forma inicial do seu metabolismo 
varia de acordo com o tecido. Duas vias são conhecidas, uma 
envolvendo a enzima asparaJ,>inase e outra a enzima aminotransfe· 
rase da asparagina. A primeira é encontrada em sementes ilnaturas 
e folhas na fase inicial de expansão. A reação catalisada leva à 
hidrólise do grupo amida, liberando NH,4 +: 

C'O H· 
1 
CH: 
1 + H,O 
CHNH, 
1 

COOH 

C'OOH 
1 

CH1 
---... 1 + NH1 (NH.) 

C'HNH, 
1 

COOH 

Asp 
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A segunda via, envolvendo a aminotransferase da asparagina, 
é encontrada principalmente em folhas e tecidos verdes. Essa 
enzin1a é também conhecida como aminocransferase de serina: 
glioxilato, que está envolvida na formação de glicina durante 
o processo de fotorrespiração. Essa confusão na nomenclatura 
decorre do fato de que a enzima tem baixa especificidade pelo 
substrato, utilizando canto serina como alanina ou asparagina 
como doadores do grupo amino. Com a asparagina como subs
trato, o produto é o ácido 2-oxossuccinãmico, o qual sofre, e.m 
seguida, a desaminação e a redução, não necessariamente nessa 
ordem (vias 1 e II): 

Qualquer que seja a forma inicial do metabolismo de aspa
ragina, o N do grupo amida acaba sendo liberado na forma 
de NH4 • . A partir desse ponto, o metabolismo segue a via 
GS/GOGAT: 

No caso dos ureídos, os quatro átomos de N contidos na 
molécula são liberados um por um na forma de NH4 +: 

O destino metabólico do NH4 • assi1n formado segue o mesmo 
caminho da assimilação de NH4 • descrito para o metabolismo 
de asparagina. 

AMINOTRANSFERASES 
Após passar pelo sistema GS/GOGAT, o N segue o seu 
caminho na formação de outros aminoácidos, via reações 
de rransaminação. As enzimas envolvidas, as aminotransfe
rases (ou transaminases), catalisam a reação geral entre um 
aminoácido e um 2-oxo ácido, sendo normalmente rever
sível: 
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R' R" Ru R' 
1 1 1 

CHNH2 + e o • ... CHNH: + e o 
1 1 1 

COOH COOH COOH COOH 

AA-1 2-0A-11 AA-11 2-0A-I 

As duas aminotransferases mais bem estudadas em plantas 
são a aminotransfera.se do a.spartato (AspAT) e a aminor.ransfe· 
rase da alanina (AlaAT). Justamente em função da reversibili
dade dessas reações, as duas enzimas também são conhecidas 
como, respectivamente, transaminase de glucamato:oxaloace
tato (GOT) e transaminase de glutamato:piruvato (GPT). A 
maioria dos tecidos vegetais apresentam alta atividade dessas 
enzimas. As aminotransferases teriam o papel de dar seqüência 
ao sistema GS/GOGAT, tendo em vista que o glutamato é subs
trato de AspAT e AlaAT. Também desempenhan1 um papel 
importante nas folhas de plantas con1 alguns dos tipos de meca
nismo C4• 

Apesar de essas duas arninotransferases apresentarem baixa 
especificidade pelo substrato, elas são enzimas distintas. Não 
é conhecida nenhuma aminotransferase para a interconversão 
direta de aspartato e alanina, apenas aspartato e glucamato ou 
alanina e glutamato. Dessa forma, para o N de aspartato ser 
transferido para alanina (ou vice-versa), é necessário passar por 
glucamaco. Na maioria dos casos, os demais aminoácidos recebem 
seu N via transaminação ou diretamente do glutamato ou de 
alanina e aspa.nato. 

Outras aminotransferases caracterizadas são as duas envol
vidas no processo de fotorrcspiração (folhas de plantas Ci) . Uma 
delas, a aminotransfcrasc de scrina:glioxilato, catalisa reação irre
versível: 

Cll ,OH CHiOH 
1 1 
CH H2 CHO Cll H2 e-o 
1 + 1 .. 1 + 1 
COOH COOH COOH COOH 

Serlna GUolllato Gllclna Hldroll-plruvato 

e a outra, a aminotransferase de glutamato:glioxilato, reação 
reversível: 

COOH COOH 
1 1 

(CH1)i (CH1) 
1 1 
CH~H1 + CHO ~ .. e Ha + C--0 
1 1 1 

COOH COOH COOH COOH 

Glatamato Gllodlato Glidna 2-0G 

A aminotransferasc de serina:glioxilato é a mesma enzima que 
catalisa a cransaminação entre asparagina e glioxilato, já meneio-
nado. Assím como AspAT e AlaA T, essas oucras aminotrans-
ferases não apresentam alta especificidade pelos subscratos, 
parecendo ser essa uma característica desse tipo de enzima. Por 
exemplo, a aminotransferase da serina:glioxilato pode usar ainda 
serina e piruvato como subscratos. 

BIOSSÍNTESE DE AMINOÁCIDOS 
Direta ou indiretamente, a cransaminação é responsável pela 
formação do grupo 2-amino de todos os aminoácidos. O esque
leto de carbono é formado a partir de precursores encontrados 
na glicólise, via das pentoses-fosfato e ciclo de Krebs. Uma visão 
global da origem do esqueleto de carbono dos 20 aminoácidos 
protéicos é dada no esque1na da Fig. 4. 7. 

É conveniente dividir a biossCntese dos 20 aminoácidos 
protéicos cm grupos ou "fa1nílias" de acordo com os caminhos 
metabólicos que se iniciam com determinados precursores 
comuns. Essa associação pode ser facilmente verificada na Fig. 
4.7. Os precursores e1n comum são o aspartato, piruvato, eritrose-
4-fosfato, glutamato e fosfoglicerato. A regulação dessas vias 
envolve mecanismos de retroinibição de eruimas alostéricas em 
pontos-chave da via biossintética, geralmente no primeiro passo 
e nos pontos de bifurcação. 

Família do aspartato: treonina, lisina, 
metionina, isoleucina e asparagina 

A formação de asparagina bem como do aspartato é intimamente 
relacionada com o metabolismo de carbono, detalhado na Fig. 
4.7. O caminho biossintético dos demais aminoácidos dessa 
família, treonina, Usina, metionina e isoleucina, está represen· 
tado na Fig. 4 .8. De calhes dos passos entre treonina e isoleucina 
são apresentados adiante, íunto com a família do piruvato. 

Em folhas, essa via biossintética está localizada no cloroplasto, 
e a localização subcelular em outros tecidos é desconhecida. A 
regulação dessa via é complexa en1 função do número de amino
ácidos produzidos; cada aminoácido regula a sua própria biossín
tese por rerroinibição, e o primeiro passo catalisado pela cinase do 
asparcaw é também um ponto de controle (Fig. 4.9). 

Dessa forma, cada aminoácido inibe a primeira enzin1a da 
ramificação específica da sua produção. A isoleucina inibe a 
desidraiase da r.reonina, a metionina (ou seu derivado imediato, a 
S-adenosil-metionina) age como repressor da cistationina--y-sintase 
e a treonina inibe uma das duas isoenzimas da desidrogenase da 
homosserina. A outra isoeruima da desidrogenase da homosserina 
(insensível à treonina) assegura que a treonina não prejudique a 
síntese de metionina. A lisina inibe a sintase do diidropicolinaro, a 
primeira enzima da ramificação que leva à sua síntese. O primeiro 
passo comum para todos esses aminoácidos, mediado pela cinase 
do aspanato, é regulado pela lisina e treonina. São conhecidas 
três isoeruinlas, duas inibidas pela lisina e a outra pela tteonina. 
Embora esse mecanismo de controle pela aspartato cinase evite 

APOSTILASMEDICINA@HOTMAIL.COM 
PRODUTOS: http://lista.mercadolivre.com.br/_CustId_161477952



• 

~"' 4.7 

Meiabolismo do Nitrogénio 7 5 

acarose 

G4P ----1·~ ----1·~ ._ 
+ Ribose-S-P ........ .._._. HIS 

f-6-P 

GL\' Erirrose-1-P ...__, 

t 
SER "' "' "' 

CTS 

MET 

ASN 

t 
THR +-.14--i+t ASP 

ILE L'VS 

PEP TRPIT\'R/PHE 

ALA 

Pi ruvnlo H~+-.'r"'• VAL 

ciclo de 
0/\A ......,....--____. J.:reb,, 

~---'<.., 

2-0G 

LEV 

G N 

GLl ,...._. Orn .. .. ARG 

PRO 

Inter-relação entre as vias de biossíntese dos 20 aminoácidos protéicos e o metabolismo do carbono. Alanina (Ala); arginina (Arg); aspar

raco (Asp); asparagina (Asn); cistefna (Cys); fenilalanina (Phe); gluramaco (Glu); gluramina (Gln); glicina (Gly); histidina (His); isoleu

cina (llc); lcucina (Leu); lisina (Lys); metionina {Met); prolina (Pro); serina (Ser); trconina (Thr); tirosina (Tyr); triprofano (Trp); valina 

(Vai). om = omitina (aminoácido não-protéico) . 

ASPARTATO 

+ 
Aspartil fosfato 

+ 
Aspartato senti-aldeído 

+ 
Homosserina 

Ciste1na + 
0-Fosfo-homosserina 

+ 
Cistationina TREONINA 

+ Homociste1na 

--•--- t 
METIONINA ISOLEUCINA 

Piruvato 

Oi idrodipicol inato 

+ 
Pipcridina dicarboxilato 

L.L-2,6-diaminopimelato 

+ 
nieso-2,6-diaminopimelato 

+ 
LISINA 

F1t.l RA 4.8 

Biossíntese de lisina, trconina, isoleucina e 
metionina. 
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Aspartato 
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FIGURA 4.9 
Regulação da biossfntese dos aminoácidos da famflia do aspar
tato. Enzimas-chaves: 1. cinase do aspartato (3 isoenzimas: 
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A - sensfvel à creonina; B e C- sensíveis à lisina); 2. desidro
genase da homosserina (2 isoenzimas: A - sensível à treonina, 
B-resistente à treonina); 3. sintase do diidropicolinato; 4. desi
dracase da treonina; 5. ciscationina--y-sincase. Obs.: as isoen
zimas cinase do aspartato-A (lA) e desidrogenase da homos
serina-A (2A) são um só polipeptídeo bifuncional., ou seja, 
com dois do1nínios, um para atividade de cinase do aspartaco 
e ourro com atividade de desidrogenase da homosserina, sendo 
ambas as atividades inibidas por creonina. 

que nem a lisina nem a treonina prejudiquem a síntese da outra, 
é evidente que lisina e creonina juntas prejudicam a síntese de 
metionina. Isso é bem conhecido em plantas, pois o cultivo de 
calos de arroz ou plântulas de cevada in vitro com lisina e treonina 
juntas no meio de cultivo leva à forte inibição do crescimento. 
A inclusão de metionina no meio elimina completamente essa 
inibição. 

Família dos aminoácidos aromáticos: 
fenilalanina, tirosina e triptofano 

Os aminoácidos "aromáticos" fenilalanina, tirosina e triptofano 
são sintetizados a partir de fosfoenolpiruvato (PEP) e ericrose-4-
fosfato, intermediários, respectivamente, da glicólise e do ciclo 

de Calvin e da via das pentoses-fosfato. O caminho é bastante 
longo e apenas alguns intermediários-chaves estão incluídos no 
esquema (Fig. 4 .1 O): 

A biossíntese de isoleucina será tratada jw1to com a leucina, 
tendo em vista que seus passos metabólicos são idênticos. 
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Biossíntese do triprofano, fenilalanina e tirosina (aminoácidos aromáticos). 
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A regulação da via biossintética em plantas não é bem conhe
cida. A primeira enzima, a sintase de 3-desoxi-arabino-hepodaso
naro (sintase do DHAP) aparentemente tem duas isoformas, uma 
inibida pelo prefenato e arogenato, os precursores da fenilalanina 
e tirosina. Apesar de duas ro tas metabólicas para a formação 
de fen.ilalanina e tirosina a partir do prefenato, o caminho via 
arogenato parece ser o mais in1porcante para várias plantas na 
fonnação de tirosina e fenilalanina, onde inclusive esses dois 
aminoácidos regulan1 sua própria biossíntese. Dessa forma, a regu· 
lação no início da via pelos dois aminoácidos ocorre de forma 
indireta, via arogenaro. A ação do triprofano nesse mecanismo 
é menos conhecida. Sabe-se que atua como inibidor da enzima 
sintase do antranilaro, a primeira enzima da rarnilicação que leva 
à sua síntese. A primeira enzima da via, sintase do DHAP (além 
de outras da via), é induzida por diversos estresses, como injúria 
e infecções por patógenos, em função da importância desse 
caminho metabólico na produção de metabólicos secundários 
(a partir de fenilalanina, principalmente), os quais se acumulam 
nos tecidos das plantas nessas condições. 

( 110 
1 
( 11, 
1 
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Família do glutamato: 
prolina, arginina e glutamina 

A formação de glutamina a partir do glutamato faz parte do 
processo de assimilação de NH4 + , já detalhada. 

A prolina pode ser sintetizada a partir de glutamato por 
duas vias parale las, uma direta e a outra via orni t ina (Fig. 
4.11). A principal diferença entre as duas vias está na aceti
lação dos intermediários de uma delas. Pela via dire ta, após 
formação de glutamato semi-aldeído, a molécula se trans
forma numa estrutura c íclica (.1. ' -pirolina-5 '-carboxilato), 
precursora da prolina. A estrutura cíclica é formada pela reação 
inrramolecular (não-enzimática) dos grupos amino e aldeído 
do glucamato semi-aldeído. Na via dos derivados acetilados, a 
presença do grupo acetil ligado ao grupo 2-amino impede essa 
reação interna, e uma estru tura aberta, a ornitina, é formada. 
A ornitina pode ainda levar à formação da estrutura cíclica da 
prolina após perda do grupo amino por transam inação. A orni· 
tina também é precursora da arginina, formada após a intrO· 
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~/ 
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FIGURA 4.11 
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Ir m:~ 1---- ------~~~~n~~~ea) _<!!_,,' t 
+ © ----------------------- t CD 
N-Acetil-G'f?rir N-Acetil-Glu semi-aldeído .,. N-Acetil-ornitioa • Ornitina 
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• 
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\ 
1 
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' 

NH2CO-OP 

G lu1a n1ina +C 0 2+H20 +2ATP ~ ... • Carba1nil íosíato 

Asp 

ARGI INA r Arginossuccinalo 

Fuma rato PP1+Al\IP ATP 

Biossíntese de prolina e arginina. 
1. cinase de '(·glutamil; 2. desidrogcnasc do glutamato semi-aldeído; 3. redutase do P5C; 4. cinasc do N-acetil-gluramato; 5. aminOtrans· 
ferase da ornitina. 
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dução de mais dois grupos a mino, um a partir de carbamil fosfato 
e o outro do aspartato. 

A regulação da sCntese dos aminoácidos dessa famClia foi pouco 
estudada. Sabe-se que a primeira enzima da via da sCntese da 
prolina, a sinieiase ele pirrolina-5-carboxilaw, uma enzima bifun
cional com atividade de cinase ele 'Y·glutamil e desidrogenase do 
glittamaro semi-aldeído, é inibida pela prolina. A arginina inibe 
fortemente a primeira enzima da sua síntese, a cinase do N-acetil
glutamaro. 

A síntese de prolina cem uma importância especial em 
plantas, pois está estreitamente relacionada com o potencial 
hídrico dos tecidos. Plantas em condições de estresse hídrico 
ou salino apresentam elevados teores de prolina em compa· 
ração com plantas em condições normais. Esse fenômeno 
parece estar relacionado com u1n mecanismo de proteção 
contra a fa lta de água, pois a prolina ajuda a baixar o potencial 
hídrico dos tecidos e, assim, reter a água. Não é por acaso que 
a solubilidade da prolina é muito superior (1 62 g/100 mi) à dos 
outros a1ninoácidos protéicos (na fa ixa de < 1 a 25 g/100 mi). 
Embora as duas vias de s{ntese de prolina sejam igualmente 
importantes em condições normais, as evidências favorecen1 
a via direta do glutamato (sem acetilação) em condições de 
estresse hídrico. 

Há outras formas de estresse associadas a mudanças no meta· 
bolismo de aminoácidos dessa família. No caso da hipóxia é 
comum o acúmulo de ácido gama-aminobutírico (Gaba), resul
tado da descarboxilação de glutamato. Isso ocorre, por exemplo, 
em campos alagados, onde o sistema radicular ou até a planta 
inteira fica encharcada ou submersa, o que diminui a disponibi· 
!idade de oxigênio. Como o pH da célula baixa nessas condições, 
a transformação de glutamato (ácido) em Gaba (neutro) pode 
ter algum papel na regulação do pH. 

COOH 

1 
(CH2)2 

1 
CHNH2 
1 

COOH 

Glu 

CO, 

COOH 

1 

(CH2h 
1 

CH2NH2 

Gaba 

Um fenômeno semelhante ocorre na deficiência de K+. Nesse 
caso são os aminoácidos omitina e arginina que são descarboxi· 
lados, levando à formação de grande quantidade de putrcscina e 
agmatina. Essas duas diaminas, em função da sua natureza básica, 
ajudam a combater a acidificação do citossol provocada pela falta 
de K•-, para equilibrar as cargas dos ácidos orgânicos. Embora a 
putrescina e agmatina sejam derivadas da ornitina e arginina, a 
putrescina pode também ser formada a partir da descarboxilaçã.o 
da citn1lina ou, ainda, via agmatina: 

NH1 
1 
C-0 
1 

NHi O P 

CHNH2 

COOH 
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(CH2), 4'41----
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Família do piruvato: 

NH2 
1 
C•NH 
1 
NH 
1 

(CH2), 

CHNH2 

COOH 

Arginina 

k 0i 
NH2 
1 
C• NH 
1 
NH 
1 

(CH2)J 
1 
CH2NH2 

Agmaaina 

leucina, valina e alanina 
A formação de alanina a partir de piruvato ocorre diretamenre 
pela transaminação, já abordada. Assim como o Gaba, alanina é 
produzida em quantidades elevadas em condições de hipóxia. 

A biossíntese de lcucina e valina inicia-se com piruvato, 
segue alguns passos em comum antes da bifurcação que leva à 
formação dos dois aminoácidos (Fig. 4.12). Na mesma figura 
escá representado o caminho biossincético da isoleucina, que, 
embora pertença à família do aspartato, é tratada aqui porque 
os passos metabólicos, a partir do 2-oxogutarato, não são apenas 
idênticos aos da valina, mas catalisados pelas mesmas enzimas. 
A regulação dessa via metabólica é complexa e não foi total
mente elucidada. A desidratase da treonina é inibida pela isoleu
cina. A leucina inibe a primeira enzin1a cometida à sua biossfn· 
tese, a sintase do 2-isopropilmalaw. Tanto a leucina como a valina 
inibem a primeira enzima da seqüência de reações em comum, 
sincase do acewlaccaw (Fig. 4.12, n11 1); porém, na presença dos 
dois aminoácidos, ocorre um efeito sinergístico, no qual a inibição 
é maior do que a soma de cada um isoladamente. 

Família do 3-fosfoglicerato: 
serina, glicina e cisteína 

O agrupamento de scrina, glicina e cisterna é fácil justificar 
em função da proximidade metabólica desses aminoácidos, 
porém a definição do precursor é difícil, pois, conforme o tecido 
da planta, o esqueleto de carbono pode ser derivado de 3-fos
foglicerato (3PGA) ou ribulose bisfosfaro (RuBP) (Fig. 4.13). 
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Biossíntese de valina, leucina e isoleucina. As enzimas das reações 1 a 4 são as mesmas para os dois caminhos biossintéticos. 

FLGORA 4.1 

(Metionina) 

t 
CISTEÍNA 

Sulfeto _._ __ 
JPGA - -1llllo• P-Hidroxi-piruvato - --11111o• P-Serina llllo SERINA 

Piruvato --r---i;:----

Hidroxi-piruvato GLICINA 
~2-0G 

RuBP----tllllo• P-Glicolato--11111o• Glicolato---11111o• Glioxilato Glu 

Biossíntese de glicina, serina e cistefna. 
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+ PP, 

., 
• 

2GSH RSH 

SERINA 0-Acetilserina CISTEÍNA 

FtG\.,'RA 4.1 '4 
Assimilação do enxofre. As duas hipóteses para a redução de sulfato (SQ/-) aré sulfeto (S2 ) escão destacadas por cores diferentes. 

Família da ribose-5-fosfato: histidina 
A histidina é um caso à parte pelo fato de seu metabolismo ser 
isolado dos demais aminoácidos e não pertencer a nenhuma 
"famGia". A hisridina é o aminoácido que menos chamou atenção 
dos pesquisadores e, portanto, quase não existem trabalhos a 
respeito da biossíntese desse aminoácido em plantas. Por analogia 
com o caminho elucidado cm bactérias, a hisridina está indicada 
na Fig. 4. 7 como sendo derivada de ribose-5-P. 

ASSIMILAÇÃO DO ENXOFRE 

O n1erabolismo do enxofre em plantas tem os aminoácidos cisteína e 
metionina como peças fundamentais, o que justifica a abordagem da 
sua assimilação neste capítulo. Além disso, a assimilação do enxofre 
segue um caminho muito parecido ao daquele do N03- . 

A planta retira o enxofre do ambiente na forma de sulfato 
(SO/-). Esse fon é absorvido pela raiz por transporte ativo mediado 
por uma proteína transportadora e o processo envolve oro-erans
porte de três prótons para cada molécula de SO/- . Sua redução e 
assimilação ocorrem nos plastfdeos da raiz e cloroplastos da folha, 
após transporte via xilcma até a parte aérea. Dentro da organela, 
o S04 2- é reduzido para sulfeto (S2- ) numa seqüência de reações 

envolvendo A TP e ferredoxina, embora alguns detalhes dessa 
redução sejam controversos {Fig. 4 .14). A seqüência se inicia com a 
"ativação" do 50.2- por A TP, formando APS, e 0504

2- é reduzido 
em seguida ao 52- por um caminho ainda não esclarecido. Existem 
duas hipóteses: pela primeira, o SO/ é transferido para um carre
gador ao qual permanece ligado até sua redução e liberação como 
52· ; pela segunda, o 50/ de AP5 é reduzido e liberado como 
sulfito (50/-), sendo o 50l- livre reduzido a 52-. 

Finalmente, o 5 2 (ou o 52 ligado ao carregador) junta-se 
com uma molécula de serina para fonnar cisrefna. Normalmente 
não há acumulo de cistefna, pois ela é rapidamente utilizada na 
biossíntese de metionina ou transformada em glutationa (um 
tripepúdeo composto de glutamato+cisteína+glicina). 
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CAP Í TULO 5 

Nidia Majerowicz 

O QUE MOVE A VIDA? 
A fonte universal de energia da biosfera é o sol. Com exceção 
das bactérias químio-autotróficas, toda a vida em nosso planeta 
é direta ou indiretamente dependente da fotossíntese dos orga
nismos clorofilados. Até mesmo as fontes de energia que movi
mentan1 as máquinas do nosso cotidiano, tais como o petróleo, 
o gás naLural e o carvão mineral, são produtos da fotossíntese 
realizada por organismos que viveram milhões de anos atrás. 

Os organismos vivos são sistemas organizados, cm penna· 
nente estado de não-equilíbrio termodinâmico. A manutenção 
dessa condição, ou seja, da vida, exige a entrada de um fluxo 
contínuo de energia livre. Em geral, os processos naturais são 
espontâneos. De acordo com a segunda lei da Termodinâmica, 
os processos espontâneos tendem a ir de urna condição de aka 
energia para uma condição de baixa energia, dissipando energia 
térmica durante o processo, até que a condição de equilíbrio seja 
alcançada. Assim, todos os sistemas tendem a se desorganizar, 
a se tornar cada vez mais caóticos. Isso significa que a degra
dação e a desorganização são processos espontâneos nas células, 
nos ecossistemas, no Universo, e que a organização dos sistemas 
biológicos encontra-se permanentemente ameaçada. A manu· 
tenção da organização, o crescimento e a construção de esuucuras 
complexas só podem ocorrer à custa de um influxo constante de 
energia a partir do meio ambiente. 

Os organismos não-fotossintetizantes (heterotróficos), como 
os animais, fungos e bactérias, são dependentes de moléculas 
orgânicas pré-formadas, obtidas através da alimentação ou 
absorção, para o suprimento de suas de1nandas permanentes de 
energia e de n1atérias-prirnas. A degradação de moléculas orgâ· 
nicas ricas em energia, através da fermentação ou respiração 
aeróbia, é responsável pela liberação da energia utilizada por 
esses organismos (Fig. 5.1). 

A atividade fotossintécica das plantas, das algas e de algumas 
bactérias promove a conversão e o armazenamento da energia 
solar en1 moléculas orgânicas ricas em energia, a partir de molé
culas inorgânicas simples, como o C02 e a H20. Somente esses 
organismos são capazes de transformar energia luminosa em 
energia química, aumentando assim a energia livre disponível 
para os seres vivos como um todo. A reação global da fotossín
tese (excetuando-se as bactérias fotossintctizantcs anaeróbias) 
pode ser representada da seguinte forn1a: 

C02 + H20 Lm [CH20J. + 0 2 [1] 
Cbo6lo C.l.<ioW>O> 

Através do fluxo de energia solar, canalizado pela fotossín
tese, compostos com baixo nível de energia são convertidos em 
compostos orgânicos ricos em energia, como os carboidratos. A 
energia é armazenada nas ligações químicas das moléculas dos 
carboidratos. 

Nos cloroplasLos, presentes em todas as células fotossinteti
zantes eucarióticas, a energia radiante absorvida pelos pigmentos 
fotossintéticos é utilizada para converter C02 e água em carboi
dratos e outras moléculas orgânicas. A fotossíntese transforma 
moléculas oxidadas, com baixo conteúdo de energia, em molé
culas com elevado poder redutor e conteúdo de energia. Nesse 
processo, a luz impulsiona elétrons para níveis mais elevados de 
energia, caracterizando-se aí um processo termodinâmico não
espontâneo. O oxigênio liberado para a atmosfera nada mais é 
do que um subproduto das reações fotossintéticas. As mitocôn
drias, presentes em todas as células eucarióticas, degradam os 
carboidratos, cransferindo a energia anteriormente armazenada 
nas ligações de carbono para moléculas de ATP. O processo de 
respiração celular consome oxigênio e, ao produzir C02 e água, 
completa o ciclo. Compostos ricos em energia dão origem a molé· 
cuias com baixo conteúdo de energia. A respiração é, assim, um 
processo terrnodinamicamente espontâneo. Em cada transfor-
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Respiração e fotossíntese são processos biológicos de conversão de energia com vetores termodinamicamente opostos. 

mação, parte da energia é dissipada para o ambiente na forma de 
calor. Assim, o fluxo de energia biológica tem um sentido único, 
só podendo ter continuidade se houver influxo permanente de 
energia solar (Fig. 5.1). 

FOTOSSÍNTESE: UM PROCESSO DE 
OXIDAÇÃO-REDUÇÃO 

A simplicidade da equação global da fotossíntese [ l ) não reflete 
a grande complexidade do processo fotossintético que envolve 
numerosas reações de conversão de energia e bioquímicas. Tanto 
a fotossíntese quanto a respiração celular são constituídas por um 
conjunto de reações de redução e oxidação seqüenciais - reações 
redox. A redução é a transferência de um elétron (e- ) ou de um 
elétron junto com um próton (H+) de uma molécula doadora (D) 
para uma molécula receptora (R). Diz-se que a molécula doadora 
foi oxidada e que a molécula receptora foi reduzida, o que pode 
ser representado da seguinte forma: 

[2] 

[3] 

As reações de oxidação e redução são de fundamental impor
tância para que possamos compreender os mecanismos fotossin
téticos. A reação primária da fotossíntese, por exemplo, é urna 
reação de transferência de elétrons entre uma forma especial de 
clorofila e uma molécula receptora específica (Fig. 5.2). Ao rece
berem luz, os elétrons das moléculas de clorofila são excitados. De 
modo específico, as 1noléculas especiais de clorofila, localizadas 
no coração do processo fotossintético (centros de reação - CR), 
ejetam elétrons ao serem excitadas pela luz. Tomam-se, assim, 
oxidadas, e as moléculas receptoras t0rnam-se reduzidas. Na se
qüência, os elétrons são transferidos para os carreadores do , 
processo fotoquímico, gerando energia química. E importante 
destacar que as moléculas de clorofila dos CR oxidadas pela luz 

são imediatamente reduzidas, tendo a sua neutralidade restau
rada e permitindo que o processo se repita de modo cíclico. Na 
n1aioria dos organismos fotossintetizantes (cianobactérias, algas 
e plantas), a molécula doadora de elétrons para a clorofila espe
cial do CR é a água, através de um processo de fotoxidação. 
Entretanto, as bactérias fotossintetizantes primitivas, anaeróbias, 
utilizam vários outros compostos como fontes de elétrons (H2, 

H2S, moléculas orgânicas etc.) para a restauração da neutralidade 
da clorofila especial dos CRs, e não a água, conforme exemplifi
cado na Fig. 5.2 e na seguinte equação: 

[4] 

As bactérias que utilizam o H2S como fonte redutora produzem 
o enxofre elementar como produto da fotossíntese. Já os orga
nisn1os que utilizam a água como fonte redutora geram o 0 2 que 
é liberado para a atmosfera: 

(5) 

Com a oxidação da água, promovida pela luz, além da libe
ração de 0 2 e de elétrons, há um ac(1mulo da H+ no interior dos 
cloroplastos. Conforme veremos adiante, o gradiente de concen
tração de H+ formado no interior de cloroplastos constitui a força 
n1otriz para a síntese das ligações de alta energia do ATP. 

FOTOSSÍNTESE: UM PROCESSO EM 
DUAS ETAPAS 

Já no início do século XX, mais precisamente em 1905, um pesqui
sador inglês chamado Blackman, interpretando os seus resultados 
experimentais, concluiu que a fotossíntese é um processo que se 
dá em duas etapas interdependentes. As reações responsáveis pela 
transformação da energia solar em energia quín1ica integram a 
etapa fotoquírnica da fotossfntese, tainbém conhecida como reações 
dependentes de Luz. Durante a etapa fotoquímica, a energia lumi
nosa absorvida pelos pigmentos fotossintéticos é convertida em 
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A reação primária da fotossfntese é uma reação de oxirredução entre moléculas especiais de clorofila a (CL.) ou bacterioclorofila a (BCL.) 
e moléculas receptoras de elétrons (R) que, na seqüência, transferem os elétrons excitados para outros carreadores. Nos organismos 
fotossintetizantes geradores de 0 2 (cianobactérias, algas e plantas), a molécula doadora de elétrons para a restauração da neutralidade 
das clorofilas especiais é a água. Mas, nas bactérias fotossintetizantes anaeróbias, os doadores de elétrons podem ser diferentes moléculas 
orgânicas ou inorgânicas, como o H2S. 

ATP e NADPH (poder redutor). A etapa seguinte é constituída 
pelas reações enzimáticas de fixação do C02 e síntese de carboi
dratos (etapa bioquímica). A etapa bioquímica da fotossíntese é 
movida pelo ATP e pelo poder redutor gerados durante o processo 
fotoquímico (Fig. 53). 

Os diferentes carboidratos gerados na fotossíntese, junta
mente com o N03- , NH4 + e outros sais inorgânicos absorvidos 
do solo, são matérias-primas para a biossíntese de uma gama 

O, 

enorme de moléculas orgânicas essenciais (aminoácidos, lipídios, 
pigmentos, celulose, proteínas, ácidos nucléicos, hormônios 
etc.), que irão compor a estrutura e o metabolismo, resultando 
no crescimento e no desenvolvimento dos organismos fotos
sintetizantes (Fig. 5.4). 

Convém destacar que as denominações "reações não-depen
dentes de luz" ou "reações no escuro" para a etapa bioqufn1ica 
da fotossíntese, freqüentemente encontradas em muitos textos, 

ADP+P1 

Carboidratos 
(CH,OJ, 

Etapa 
ATP 
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foloqulmica bioquímica 

NADPH 

H,O NAOP" co, 

FIGURA 5.3 
A fotossíntese é um processo complexo que ocorre em duas etapas interdependentes. Na etapa fotoquímica, a energia dos fótons de luz é 
transformada em ATP e NADPH nas membranas dos tilacóides. Essas moléculas ricas em energia são necessárias para colocar em movi
mento as reações bioquímicas que transformam o C02 em carboidratos no estroma dos cloroplastos. 
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Principais etapas da fotossíntese e sua relação com a geração de biomassa vegetal. O esquema caracteriza, de modo simplificado e gené
rico, a conversão de energia luminosa em energia eletroquímica, a interação entre as etapas fotoquímica e bioquímica, bem como a relação 
entre a fotossfntese, o metaboli.smo e o crescimento das plantas. (Lawlor, 1987, modificado.) 

são muito maís uma decorrência do tratamento experimental 
dado à fotossíntese do que urna realidade biológica. Em condi
ções naturais, não há etapa bioquímica da fotossíntese, ou seja, 
assin1ilação de C02, sen1 a presença de luz. Além da necessidade 
de ATP e NADPH para a realização das reações enzimáticas, a 
luz é fundamental para a ativação de enzimas centrais do ciclo 
de redução do COi· 

A fotossíntese se processa simultaneamente em inúmeros 
níveis de organização, abrangendo desde planta como um todo 
(p. ex., área total de interceptação da luz solar) a eventos que 

ocorrem numa escala de nanõmetros (10-9 m; p. ex., membranas 
dos cloroplastos); de eventos que ocorrem numa escala de tempo 
compreensível para os sentidos humanos (p. ex., acúmulo de 
biomassa) a processos que ocorrem en1 bilionésimos de segundo 
(fluxo fotossintético de elétrons). A compreensão do processo 
fotossintético depende, portanto, de pesquisas que focalizam 
diferentes níveis de organização das plantas, do molecular ao 
organismo como um todo e da integração entre pesquisadores 
de diferentes áreas da biologia, física, química, matemática e da 
engenharia. 
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A fotossíntese, um processo essencial para a vida no planeta, 
para a sobrevivência e qualidade de vida humana, tem desafiado 
a ciência e gerado milhares de rrabalhos cienáficos. O volume 
de informações e a compreensão do processo fotossintéóco vêm 
crescendo velozmente. O caminho que tem sido trilhado pela 
ciência para compreender a fotossfntesc, em todas as suas dimen
sões, tem sido pontuado por incertezas, polêmicas, problemas 
técnicos, hipóteses e teorias equivocadas, como ocorre em todas 
as áreas do conhecimento hun1ano. Mas também tem produzido 
fabulosos saltos no conhecimento. Há, portanto, a ressaltar que 
os conceitos e modelos sobre a fotossíntese serão apresentados 
neste texto de uma maneira objeóva, didática, sem destaque para 
as contradições, esforços e díficuldades encontradas ao longo do 
caminho. 

O presente capítulo encontra-se subdividido em quatro 
grandes seções: a primeira descreverá a estrutura anatômica e 
estrutural da fotossfntese; a segunda abordará a conversão da 
energia da luz e1n energia qufmica (etapa fotoquímica); a terceira 
tratará do metabolismo fotossintético do carbono (ciclos C3, C4 e 
MAC); e a última abordará os principais aspectos ecofisiológicos 
associados ao processo focossintético. 

ESTRUTURA DA MÁQUINA 
FOTOSSINTÉTICA 

Os componentes estruturais da fotossfncese formam uma hierar
quia com diferentes nfveis de organização, de dimensões e comple
xidade diferentes, que funcionam de modo cooperativo e inte
grado ao meio ambiente (Fig. 5.5). Nessa discussão, vamos nos 
linlitar a examinar alguns aspectos estruturais relevantes para a 
compreensão da dinâmica da fotossíntese nas plantas, bem como 
a sua interação com fatores ambientais importantes. Faremos um 
breve comentário sobre a estrutura foliar, sob o ponto de vista 
funcional, e sobre alguns aspectos ultra-estruturais dos cloro
plastos. 

As folhas 
As células das algas e bactérias fotossintetizantes realizam todas 
as funções fisiológicas indispensáveis para a manutenção e cres
cimento do organismo. Vivendo em ambiente aquoso ou úmido, 
além da fotossíntese, essas células absorve1n nutrientes, realizam 
trocas gasosas e controlam o próprio equilt:brio hídrico. Ao inva
direm e colonizarem o ambiente terrestre, os organismos fotossin
tetizantes pluricelulares foram pressionados a desenvolver estru
turas e órgão diferentes que possibilitassem enfrentar os novos 
desafios impostos para a sua sobrevivência, tais como: 

1. A absorção de água e nutrientes do reservatório do solo. 
2. A interceptação de luz e trocas gasosas eficientes com a 

atmosfera, principalmente para a aquisição do C02• 

3. Um sistema de transporte que permitisse a circulação 
da água e dos nutrientes absorvidos do solo, bem como 
a exportação e a circulação das moléculas orgânicas geradas 
na fotossfntese no organismo como um todo. 

NIVEIS DE ORGANIZAÇÃO DO 
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FlGCRA5.5 
Os componentes esrruturaís da íocossCntese organizam-se em dife
rentes níveis. A fotoss(ntese envolve desde estruturas e processos 
de dimensão molecular (enzimas, complexos protéicos) até a planta 
individual integrada a determinada comunidade vegetal (intercep
tação da radiação fotossinteticamcnte ativa). 

4. A conservação da água no interior dos tecidos através da 
impem1eabilização de suas superflcies externas. 

O processo evolutivo das folhas, como órgãos fotossintéticos, 
além de incorporar as funções descritas nos itens 2 e 3 ante
riormente citados, teve de contemplar, necessária e simultanea
mente, n1ecanismos eficientes de conservação da água nos tecidos 
foliares {item 4) . A água é o principal componente de todas as 
células, preenchendo os espaços intercelulares e capilares das 
paredes celulares. A evolução e o funcionamento foliar sempre 
estiveram, portanto, pressionados por duas demandas essenciais 
e contraditórias: a maximização da capacidade de absorver luz e 
o C02 a partir da atmosfera, e a capacidade de conservar água 
nos tecidos numa atmosfera extremamente dessecante. 

Uma folha típica de uma dicoóledônea é recoberta com uma 
epiáenne superior e outra inferior, impermeabilizadas em suas faces 
externas pela cuácula, o que núnimiza a perda de água (Fig. 5.6). 
Os tecidos fotossintéticos localizam-se entre as duas camadas 
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Esquema de corte transversal de uma folha típica de espécie C4 mostrando a sua estrucura anatômica e as trocas gasosas que influenciam 
a fotossíntese e o balanço hídrico das plantas. O gás dióxido de carbono (C02) e o vapor d' água (H20.) difundem-se, através da abertura 
dos estômatos, em sentidos opostos. 

epidérmicas, podendo organizar-se em camadas colunares, geral
mente formadas por uma a três camadas de células, denominadas 
parênquima pa/içádico, e em camadas de células, com formato 
irregular, que se dispõen1 deixando enormes espaços aéreos entre 
si, denominadas parênquima lacunoso. O parênquima paliçádico, 
localizado junto à superfície superior das folhas, geralmente apre
senta células com maior número de cloroplastos do que as células 
do parênquima lacunoso. 

• 

FIGURA 5.7 

Grande parte do dilema entre a maximização da aquisição de C02 

e a minimização da perda de água pelos tecidos fuliares convergiu 
para a evolução de minúsculas estruturas porosas denominadas 
estÔlnatos (Fig. 5.7). Estes últimos contêm poros que permitem a 
comunicação entre os espaços aéreos intrafoliares e a atmosfera 
externa. As superfícies foliares, especialmente a epiderme inferior, 
são dotadas de milhares de estômatos cujas distribuição e quanti
dade dependem da espécie e das condições ambientais. 

Célule 
gtllllda 

(a) Epiderme de Catharathus roseus mostrando vários estômatos (l OX); (b) detalhe de um estômato evidenciando a presença de cloro• 
plastos nas células guardas (20X) ; (c) epiderme abaxial de Gomidesia specrabilis, vista em microscopia eletrônica de varredura, com estô
matos em destaque (2.000X). (Fotografias a e b gentilmente cedidas pelo Departamento de Botânica da UFRRJ; fotografia c gentilmente 
cedida pela Prof! Doria M. S. Gomes.) 
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Os estômatos têm uma alta capacidade difusiva, o que permite 
uma intensa troca de gases entre os espaços aéreos intrafoliares e 
o meio ambiente. O grau de abertura dos estômatos, entretanto, é 
caracterizado por u1na extraordinária versatilidade e por u1n fino 
controle em função das condições hídricas da planta, de fatores 
internos e ambientais. O poro estomático é margeado por um 
par de células especiais denominadas células guardas (Fig. 5.7). 
Na maior parte dos casos, as células guardas são circundadas por 
células epidérmicas especializadas e diferenciadas chamadas de 
células subsidiárias. O poro estomático, juntamente com as células 
guardas e células subsidiárias, é conhecido como cmnplexo esto
mático. As células guardas funcionam como válvulas hidráulicas. 
As variações no seu volume são responsáveis pelo controle do 
grau de abertura dos ostíolos. O grau de abertura, por sua vez, 
influencia decisivamente a difusão do C02 para o interior dos 
espaços aéreos foliares e a perda de água, na forma de vapor, 
para a atmosfera (fenômeno da transpiração) . Uma perda de 
água por transpiração maior do que a capacídade de absorção 
pelas raízes gera wn processo de desidratação (estresse hídrico), 
que normalmente é controlado pela imediata redução do grau 
de abertura dos estômatos. 

A arquitetura e o ângulo de inserção das folhas nas plantas supe
riores são especialmente adequados para otimizar a interceptação 
de luz. A elevada área superficial por unidade de volume, inerente 
à sua fina estrutura laminar, também contribui para o aumento da 
absorção de C02• As propriedades ópticas das folhas são extraor
dinárias: normalmente, as células epidérmicas focalizam a luz; as 
células paliçádicas canalizam a luz; e os espaços intercelulares do 
parênquima lacunoso dispersam intensamente a luz, o que aumenta 
a probabilidade de absorção da luz interceptada. Novas e sofisti
cadas técnicas experimentais possibilitam, agora, examinar con10 
as variações na anatomia foliar podem aumentar a performance 
fotossintética de uma grande variedade de espécies e em diferentes 
condições ambientais {V ogelman et al., 1996). 

A estrutura, o formato e a distribuição das células nas folhas 
são características geneticamente determinadas, mas, dentro 
de limites, podem ocorrer variações que representam ajustes 
ao n1eio ambiente. O grau de plasticidade desses ajustes varia 
de espécie para espécie, compreendendo adaptações de longo e 
curto prazos. Para exemplificar, podemos destacar que existem 
diferenças anatômicas, ultra-estruturais e bioqufn1icas entre as 
folhas de uma mesma espécie crescidas sob sol pleno e sob intenso 
sombreamento. Anatomicamente, as folhas crescidas sob ilumi
nação intensa são mais grossas, geralmente têm uma área super
ficial menor, possuem células paliçádicas mais longas e camadas 
adicionais de células de parênquima paliçádico. 

Os cloroplastos 
Os cloroplastos são organelas que se autoduplicam, contendo 
genoma próprio que codifica parte de suas proteínas específicas. 
São organelas que se diferenciam a partir de pequenos proplas
túleos presentes nas células meristemáticas. Nas plantas supe
riores, a diferenciação de cloroplastos, a partir dos proplastfdeos, 
só ocorre em presença de luz. Os genes que controlam o desen-

volvimento e o funcionamento dos cloroplastos localizam-se não 
só no interior do cloroplasto, mas também no núcleo. Assim, a 
expressão dos genes dos cloroplastos precisa ser coordenada com 
a expressão dos genes nucleares en1 todas as fases do crescin1en to 
e desenvolvimento, fazendo parte do processo global de desen· 
volvimento da planta regulado pela luz. 

A microscopia eletrônica revelou a estrutura fina dos cloro
plastos com um nível máximo de resolução de 0,2 nm (Fig. 
5.8a). O envelope que define os limites do cloroplasto é cons· 
tituído por uma dupla membrana, que circunda um complexo 
sistema interno de membranas, e por uma matriz fluida, que 
preenche os espaços internos dos cloroplastos, denominada de 
estroma. A membrana mais externa do envelope, em contato 
com o citoplasma, permite a passagem livre de muitos subs
tratos, enquanto a n1embrana mais interna, em contato com 
o estroma, é extremamente seletiva, permitindo o transporte 
de alguns solutos através de um sistema especial de proteínas 
denon1inadas transporiadoras. De modo geral, o sistema interno 
de me1nbranas é dividido em duas áreas: a de membranas 
duplas com formato de vesículas achatadas e empilhadas, que 
são denominadas cilacóides dos grana, e uma outra constituída 
de men1branas duplas simples que fazem múltiplas conexões 
entre os gTana, chamadas de tilacóides do estroma (Fig. 5.8b). Um 
conjunto de tilac6ides empilhados recebe o nome de granum 
(plural: grana). As vesículas dos rilacóides dos grana são sacos 
empilhados que se comunicam através de conexões com outras 
membranas. Em seu conjunto, o complexo de membranas dos 
tilac6ides parece constituir um sistema único interconectado 
por um lúmen contínuo, un1a característica importante para 
o transporte de elétrons e para a síntese de ATP. O estrema 
abriga as enzimas, co-fatores e substratos da etapa bioquímica da 
fotossíntese e de inúmeras outras vias metabólicas que operam 
no interior dos cloroplastos. 

A intensidade luminosa do ambiente afeta a ultra-estrutura 
dos cloroplastos. O grau de empilhamento aumenta a quantidade 
de membranas de tilac6ides em un1 dado volume do cloroplasto. 
As folhas de plantas mantidas sob sombreamento intenso têm 
mais tilac6ides empilhados, ou seja, um conjunto de grana maior 
e mais desenvolvido do que as folhas crescidas sob sol pleno. 

A CONVERSÃO DA LUZ EM 
ENERGIA QUfMICA 

Luz: a energia que impulsiona a 
fotossíntese 

A energia solar contempla duas necessidades importantes dos 
seres vivos: energia e informação. A necessidade energética é 
suprida pela fotossíntese. As plantas, sendo organismos sésseis, 
desenvolveram a capacidade de monitorar as mudanças ambien
tais e de ajustar o seu metabolismo e o seu desenvolvimento 
ao ambiente em contínua modificação. A radiação, principal
n1ente a luz, fornece informações críticas sobre o meio an1biente. 
Através de diferentes sensores (moléculas especiais denominadas 
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(A) Esquema da ulcra-estrutura de um cloroplasto mostrando a organização do seu sistema de membranas. As membranas internas são 
denominadas tilac6ides, apresentando regiões empilhadas (tilacóides dos grana) e não empilhadas (tilacóides do estrema); (B) eletromi
crografia de transmissão de cloroplastos evidenciando a sua ultra-estrutura (37 .500X). (Fotografia gentilmente cedida pela Prof.! Maria 
Emília M. Estellita.) 

pigmentos), as plantas são capazes de perceber a qualidade e 
quantidade da radiação. 

A NATUREZA FíSICA DA LUZ 

O sol emite continuamente para o espaço radiação eletromag
nética. A luz corresponde a uma pequena faixa de energia do 
espectro eletromagnético contmuo da radiação solar, responsável 
pelo fenômeno fisiológico da visão (Fig. 5.9). A luz compreende, 

portanto, os comprimentos de onda do espectro eletron1agné
tico que podem sensibilizar os nossos pign1entos visuais. Como 
toda onda eletromagnética, a luz tem um comportamento duplo, 
assumindo propriedades ondulatórias, ao se propagar no espaço, 

e um comportamento de partfculas discretas, ao ser emitida ou 
absorvida por u1n corpo. 

A luz como um fenômeno ondulatório 
Quando se propaga no espaço, a energia radiante tem características 
ondulatórias, apresentando mudanças repetidas e regulares em suas 
propriedades elétricas e magnéticas. Cada tipo de radiação pode ser 
caracterizada pelo comprimento de onda - distância entre dois picos 
sucessivos de uma mesma onda - ou pela freqü.rncia - número de 
vezes que a mesma fase ou ciclo passa por um ponto no espaço por 
segundo (Fig. 5.9). O comprimento de onda é representado pela 
letra grega lambda (À). Normalmente, a faixa de comprimentos de 

onda de interesse biológico é expressa em unidades de nanômetro 
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!GURA 5.9 
O espectro eletromagnético. A radiação visível (luz) representa uma 
fração muito pequena do espectro eletromagnético emicido pelo sol. 

(1 nm = 10-9 m). A freqüência é representada pela letra grega ni 
(11), tendo uma relação inversa com o comprimento de onda, que 
pode ser representada da seguinte forma: 

V= c/À [6] 

onde c é a velocidade da luz (3 X 108 m s- 1), constante para rodas 
as ondas eletromagnéticas que se propagam no vácuo. 

Num extremo do espectro eletromagnético, encontram-se os 
raios gama e os raios X, que têm comprimentos de onda muito 

curtos (inferiores a io-11 m), e, no outro, as ondas longas, como 
as de rádio, que são da ordem dela 104 cm (Fig. 5.9). Os compri
mentos de onda de n1aior importância para os processos fotobioló
gicos situa1n-se en1 três bandas distintas, intermediárias, denomi
nadas: ultravioleta (UV), visível (luz) e infravermelho (Tabela 5.1). 

O físico inglês Isaac Newton (1642- 1727) demonstrou que 
a luz pode ser decomposta num espectro de cores, semelhante 
ao do arco-íris, ao atravessar um prisma. A porção visível do 
espectro varia do violeta (380 nm) ao vermelho extremo (740 
nm). Além desses limites, a radiação é invisível para os seres 
humanos, podendo, entretanto, afetar vários processos fisioló
gicos das plantas, principalmente como sinais ambientais. Isso 
significa que as plantas são capazes de detectar e transformar 
en1 informação bioquímica radiações que não poden1os enxergar. 
Por outro lado, algumas bactérias fotossintetizances primitivas, 
anaeróbias, são capazes de captar radiações não-visíveis na banda 
do infravermelho (740 a 870 nm) e realizar a fotossíntese numa 
condição que, para nós, é de escuridão. 

A luz como uma corrente de partículas 
Ao interagir com a matéria (por emissão ou por absorção), a 
luz se comporta como se a sua energia fosse constituída por paco
tes discretos de energia, apresentando propriedades que só puderam 
ser explicadas a partir da Teoria Quântica enunciada por Max Planck 
(1900), posteriormente ampliada por Einstein, em 1905. As unida
des ou pacotes de energia da luz são denominados fótons. A energia 
carregada por um fóton é chamada de quantum (plural= quanta). 

Planck demonstrou que a energia contida num fóton, ou seja, 
a energia quântica (Eq), está relacionada com o comprin1ento de 
onda e a freqüência de acordo com a seguinte equação: 

Eq = hc/À = hv [7] 

onde h é uma constante de proporcionalidade, chamada cons
tante de Planck. O valor de h é 6,62 X 10- 34 J s. Tal relação 
implica que a energia quântica de uma dada radiação é inversa
mente proporcional ao seu comprimento de onda e diretamente 

Prhlldpala rad~de ~~ao e CQntel\do de e~ de eédl fóU.•, 
A de6niçlo <le detenninida-cor ~iada a Qma harida de comprimento de onda é 

relativamente arbitrária e dependente do indivíduo (Nobel, 1991) 

Comprimento Comprimento de onda 
Cor de onda (nm) representativo (nm) Energia (k)mol- 1) 

ULTRAVIOLETA 100> À <400 254 471 
VIOLETA 400-425 410 292 

AZUL 425-490 460 260 
VERDE 490--560 520 230 

AMARELO 560--585 570 210 
LARANJA 585- 640 620 193 

VERMELHO 640--740 680 176 
INFRA VERMELHO > 740 1.400 85 



proporcional à sua freqüência. A equação [7] possibilita o cálculo 
da energia do fócon de qualquer comprimento de onda (Tabela 
5.1). O símbolo hv tem sido utilizado para representar o fóton em 
figuras e esquemas. 

Esses conceitos físicos permiten1 con1preender o efeito das 
radiações sobre os organismos vivos. Con1primentos de onda 
nluito curtos, tais como os contidos, por exemplo, nas bandas 
UV-C e UV-B, sãoextremamence prejudiciais aos seres vivos. A 
energia dos seus fótons é tão elevada que, ao atingirem as molé
culas orgânicas das células, arrancam elétrons de sua estrutura, 
ionizando-as e, conseqüentemente, comprometendo, de modo 
irreversível, a sua estrutura e função. Os fótons de comprimentos 
de onda mais longos, na faixa do infravermelho, têm um baixo 
nível energético. Ao serem absorvidos, alteram tão-somente a 
energia cinética das moléculas como um rodo, o que promove 
uma elevação de temperatura. Já os fótons na faixa do visível 
possuem um nível energético suficiente para excitar elétrons 
entre os orbitais eletrônicos das moléculas que os absorvem, 
podendo assim promover reações químicas (reações fotoquí
micas) . Ao ser absorvida por moléculas especiais (fotorrecepurres 
ou pigmentos), a energia dos fótons de luz é transformada em 
energia de excitação eletrônica, que pode, então, ser canalizada 
para reações bioquímicas. 

Em síntese, a radiação UV promove a ionização de moléculas. 
Dependendo do comprimento de onda, da quantidade de fótons 
e do tempo de exposição, a radiação UV pode matar, lesar ou 
prornover mutações nos organismos vivos. Radiações na banda do 
visível são responsáveis pela maior parte dos fenôn1enos fotobioló
gicos em plantas e animais. Já os comprimentos de onda na faixa 
do infravermelho são importantes por aqueceram a superfície da 
terra. A temperatura influencia profundamente a velocidade dos 
processos bioquímicos e, conseqüentemente, a velocidade do 
crescimento e desenvolvimento dos seres vivos. 

Luz e pigmentos: absorção e destino da 
energia de excitação eletrônica 

A ação fotoquímica e fotobiológica da luz obedece a dois princípios 
fundamentais. O primeiro princípio, conhecido como princípio de 
Gotthau.s-Draper, afirma que a luz só tem atividade fotoquímica 
se for absorvida. Assim, todo processo fotobiológico envolve, 
necessariamente, moléculas especiais denominadas fotorrecep
tores ou pigmentos, responsáveis pela absorção de determinados 
comprimentos de onda da luz. Os pigmentos podem, portanto, 
funcionar ou como sensores, ou como moléculas transdutoras de 
energia, como ocorre na fotossíntese, servindo de ponte entre a 
energia do fóton e a energia química. 

O segundo princípio, denominado lei da equivalência fotoquímica 
de Einstein-Stark, estabelece que um fóton pode excitar apenas 
um elétron. A interação fóton-elécron depende da energia do 
fóton incidente e do nível de energia do orbital ocupado pelo 
elétron, sendo um evento do tipo tudo-ou-nada. Ou seja, se o 
nível de energia do fóton de determinado comprimento de onda 
é compatível com o do elétron, ocorre a excitação e, possível-
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roente, uma reação fotoquímica; se não o for, nada ocorre, signi
ficando que aquele comprimento de onda não pode ser absorvido 
e, conseqüentemente, não exerce uma ação biológica através 
daquele pigmento. 

Uma característica generalizada das nloléculas de pigmentos 
é a existência de muitas ligações conjugadas (ligações simples e 
duplas alternadas). Isso acarreta a existência de muitos elétrons 
deslocados nos orbitais mais externos, em ressonância, deno
minados elétrons 'TT, os quais participam da absorção de luz. As 
cl.orofilas, principais pigmentos fotossintéticos, possuem muitos 
elétrons em ressonância no anel de porfirina (elétrons 'TT). Estes 
últimos podem absorver fótons com diferentes conteúdos de 
energia, ou seja, podem absorver diferentes comprimentos de 
onda (Fig. 5. lOa). No caso da clorofila, os fótons de luz absor
vidos mais eficientemente são os de comprimento de onda nas 
bandas do azul e do vermelho, não absorvendo quase nada na 
banda do verde (Nobel, 1991). 

O QUE ACONTECE QUANDO OS 
PIGMENTOS ABSORVEM LUZ? 

Imaginemos que moléculas de clorofila mantidas no escuro sejam 
iluminadas com feixes de luz monocromática de con1primentos 
de onda na faixa do azul ou do vermelho. Esses fótons de luz 
in1pulsionam os elétrons 1T para orbitais com níveis de energia 
mais elevados no interior da molécula de clorofila (TI~ 'TT*). 
Diz-se que os elétrons 1T da clorofila foram excitados pelos quanta 
da luz azul ou vermelha. A absorção de fótons de luz vermelha 
remete os elétrons do estado basal (So) para o estado excitado 
S11 chamado primeiro singlero (Fig. 5.11). Já os fótons de luz azul, 
dotados de maior energia quântica, impulsionam os elétrons para 
um orbital eletrônico cujo nível de energia é ainda mais elevado, 
denominado segundo singlero (S2). Se tivéssemos que definir, em 
poucas palavras, o que significa absorção de luz, poderíamos dizer 
que é um processo ultra-rápido de excitação eletrônica ocasio
nado pelos fótons de luz. Esse fenômeno ocorre numa escala de 
fentossegundo (10- rs s). 

Os estados excitados da clorofila têm um tempo de exis
tência ultrabreve, da ordem de io-12 (picossegundos) a lQ-6 

segundos (1nilissegundos). Nessa breve fração de tempo, os 
elétrons retornan1 ao estado basal dissipando a energia absor
vida. A energia de excitação eletrônica pode ser dissipada de 
vários modos, processo esse denominado de-excitaçao eletrônica. 
A transição S2 ~ 51 é extremamente rápida(= io-12 s), sendo a 
energia de excitação dissipada na forma de calor. Já a dissipação 
de energia entre os orbitais eletrônicos S1 ~ S0 (= 10-9 s) tem 
duração suficiente para permitir outros tipos de conversão de 
energia (Nobel, 1991). Além da liberação de energia na forma 
de calor, essa dissipação de energia pode se dar das seguintes 
formas: 

l. Dissipação de energia por emissão de luz, fenômeno conhe
cido como fluorescéncia. Em se tratando das clorofilas, o 
pico de emissão de luz fluorescente situa-se na banda do 
vermelho, independentemente do comprimento de onda 



92 Fotessúuese 

Clorofias 11 e b 

H 

" H H ~ / 
H 

.· ···· .. · ·. CH -'·· ~····· · ··· .... ·· .· ~ /' 
H ,.. •·· .·· • · · .• .....-: -' "{· CH 

1" ... ~ 1 • .' ' • ... ' 

.,~ ::. t( ) N:-:-:-'/'--Elétrons 
H f .: · .. Wg,· ;_ H x deslocados 

\~. ,.. •.. ./i ! 
- . . . . . . . : 
.. ... :N: : N .. ··.'". 

"' \ ~:::.: ... : :::;;~ 4.: CH> 

~. 
• • • • • • • • •• • • • • • 

• • • 

Clb 

• ' .......... ·~ · .... .. ... 

• • • • • • ' . • • ' . 
' • • • • • • 

300 400 soo 600 700 

A Comprimento de onda (nm) B 

1GURA5.10 

(A) Estru tura das clorofilas destacando as ligações conjugadas do anel de porfirina con tendo uma molécula de Mg. A alternância entre as 
ligações simples e duplas no anel de porfirina gera muitos elétrons ir deslocados, os quais participam da absorção da luz. O anel de porfi· 
rina liga-se a uma cadeia de fito!, apoiar, responsável pelo ancoramento da molécula de clorofila aos complexos protéicos embebidos na 
matriz lipídica das membranas dos cilacóides dos cloroplastos; (B) espectro de absorção das clorofilas a e b. 

que tenha excitado as moléculas de c lorofila. Os processos 

de absorção de luz e emissão de fluorescência ocorrem em 
nanossegundos (lQ- 9 s). Q uando os pigmentos fotossinté· 

ricos são extraídos das folhas e solubilizados em solventes 

apoiares (acetona, éter), a emissão de fluorescência é 

extremamente e levada, podendo ser visualizada a olho nu. 

Entretanto, nos cloroplastos in tactos, a emissão de fluores· 
cência é mínima, uma vez que os processos 2 e 3 (a seguir) 

competem de modo eficiente pela energia de excitação 

eletrônica. No entanto, quando as plantas sofrem d iferentes 
tipos de estresse que afetam a fotossíntese, a emissão de 

Calor 

Calor 

fluo rescência nas folhas tende a aumentar, o que pode ser 

detectado no laboratório ou no campo através da utilização 

de um equipamento sensível denonúnado espectrômetro 
de fluorescência. 

2. Transferência da energia de excitação para outras molé· 

cuias de carotenóides e clorofila, permitindo uma rápida 

migração da energia entre os pigmentos densamente 
empacotados nas membranas dos tilacóides (complexos de 
cap[açiiO de luz ou complexos ancena). A energia é transfe· 

rida por ressonLlncia indutiva, sendo extremamente impor· 
tante para que a captação de luz ocorra eficientemente. 

Reações 
Fotoqulmicu 

COMPLEXO ANTENA 

Centro de 
Reaçlo :Q • Carreadores 

de Elétrons 

NAOPH 

Fluoreactnci• 

NADP+ 

Modelo esquemático, simplificado, dos níveis de energia da clorofila excitada pela absorção de luz monocromática e o destino da energia 
de excitação eletrônica. A energia de excitação eletrônica pode ser dissipada de 4 formas: calor, emissão de luz (fluorescência), transfe. 
rência de energia de excitação elétron-elétron (ressonância indutiva) nos complexos antena e reações redox nas metnbranas dos tilacóides, 
gerando ATP e poder redutor (NADPH e ferredoxina reduzida) . 



Nesse processo, a energia de excitação do elétron de uma 
molécula é transferida para o elétron da molécula vizinha, 
e assím sucessivamente. Os complexos antena (CA) ou 
cmnplexos de cap~àó de lu:;: (CCL; do inglês light harves
ling complex- LHC) são estruturas supra moleculares, asso
ciadas às membranas dos tilacóidcs, constituídas por proteí
nas e pigmentos, tendo a função de captar a luz utilizada 
no processo fotossintético. Através dos CCL, a energia 
luminosa é eficientemente absorvida e transformada em 
energia de excitação elecrônica, a qual é canalizada para os 
centros de reação. Os CCL contêrn moléculas de clorofila 
a, de clorofilas b e de carotenóidcs (Fig. 5.11). 

3. Dissipação da energia em reações nas quais o elétron exci
tado é doado a uma molécula receptora, desencadeando 
reações de ox:irredução. Esse processo ocorre a partir das 
moléculas de clorofila especiais dos centros de reação 
(dímcros de clorofila a) . Diz-se que a cloroftla foi for.oxidada 
e que a molécula receptora foi reduzida. Esse processo de 
separação de cargas, induzido pela luz, constitui o evento 
fotoquímico primário da fotossíntese (Fig. 5.2). A partir 
desse ponto, tem início o fluxo fotossintético de elétrons 
até a redução do NADP+ a NADPH (Fig. 5.11). 

Apesar de a luz azul ter uma energia quântica maior do que a 
luz na banda do vermelho, os efeitos de ambos os comprimentos 
de onda sobre a fotossíntese são equival.entes. Parte da energia da 
luz azul é dissipada na forma de calor (S2 .-.. S1}. A energia de 
excitação eletrônica é canalizada para a fotossíntese a partir do 
estado excitado correspondente ao primeiro singleto (51). 

Os pigmentos fotossintéticos 
As clorofilas e os carotenóides encontram-se densa e rigorosa
mente organizados nas membranas dos cloroplastos. As molé
culas dos pigmentos, nas membranas dos tilacóides, estão estru

turadas de modo a otimizar a absorção de luz e a transferência 
da energia de excitação eletrônica para os centros de reação da 
fotossíntese (CR). 

As moléculas de clorofila são constituídas por um anel de 
porfirina ao qual se liga um hidrocarboneto de 20 carbonos deno
minado /ir.oi (Fig. 5. lOa). A clorofila a é encontrada em todos 
os eucariontes fotossintetizantes, fazendo parte dos complexos 
antena e, principalmente, dos centros de reação. A distribuição 
de uma segunda clorofila (b, c ou d) pode ter um significado 
evolutivo e taxonômico, principalmente entre os diferentes tipos 

de algas. A clorofila b é encontrada nas plantas, algas verdes e 
euglenófitas. A clorofila b difere da clorofila a apenas pela subs
tituição do grupo metila (-CH3), ligado ao anel li da porlirina 
desta última, pelo grupo formila (-CHO; Fig. 5.lOa). 

Depois das clorofilas, os carotenóides são o segundo grupo 
de pigmentos mais abundantes do planeta. Os carotenóides têm 
como estrutura básica esqueletos de carbono com 40 átomos de 
carbono, ligados simetricamente por ligações duplas alternadas 
(Fig. 5. l 2a). Na fotossíntese, os carotenóides podem desempe
nhar duas funções distintas. Participam da absorção de luz nos 
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complexos de captação de luz atuando como pigmentos acessórios 
(Fig. 5.11) e desempenham um papel essencial na fowproceção do 
aparato fotoquCmico. As membranas fotossintéticas podem ser 
facilmente danificadas quando parte da energia absorvida pelas 
clorofilas não pode ser armazenada no processo fotoquímico. Isso 
pode acontecer com grande freqüência em ambientes intensa· 
mente iluminados. As clorofilas excitadas podem reagir com o 
oxigênio molecular formando espécies ativas de oxigênio (radicais 
livres) com grande ação destruidora sobre muitos componentes 
celulares, especialmente os lipídios das membranas. 

A fotoproteção envolve a canalização da energia de excitação 
eletrônica em excesso para fora das clorofilas, bem como a desati
vação de radicais livres. Carotenóides excirados não têm energia 
suficiente para formar radicais livres de oxigênio, dissipando a 
energia de excitação eletrônica como calor. Tal importância é 

evidenciada pela natureza letal das mutações que afetam a síntese 
de carotenóides. Mutantes deficientes em carotenóides não sobre· 
vivem em ambientes bem iluminados. O nún1ero de moléculas de 
carotenóides por molécula de clorofila é mais elevado em folhas 
expostas ao sol do que em folhas mantidas à sombra, especial
mente na fração correspondente às xantofilas (Demming-Adams 
et ai., 1996). 

O fluxo fotossintético de elétrons e a 
fotoxidação da água 

Em todos os organismos fotossintetizantes clorofilados, o prin
cípio geral do mecanismo de armazenamento da energia lumi· 
nosa parece ser o 1nesmo. Moléculas de clorofila a, nu1n arnbiente 
protéico específico de um centro de reação (CR), são excitadas a 
um estado singlete, principalmente por transferência de energia 
de excitação eletrônica dos complexos antena. Podem também 
ser diretamente excitadas por fótons com comprimentos de onda 
específicos. No estado singlete de excitação, a clorofila do CR é 
um redutor muito forte e transfere o elétron para uma molécula 
receptora, o que resulta, propriamente, num processo de sepa
ração de cargas. A partir da molécula receptora reduzida, tem 
início um fluxo de elétrons, envolvendo diversos carreadores. Em 
última instância, esses elétrons participam da redução do NADP+ 
a NADPH. O estado oxidado da clorofila a do CR promove a 
fotox:idação da água e a liberação de 0 2• Acoplado ao fluxo de 
elétrons dos cloroplastos, o A TP é formado através do processo 
conhecido como f otofosforiku;ão. 

Nas plantas, algas e cianobactérias, o processo de armaze
namento fotossintético de energia se dá com a participação de 
quatro complexos protéicos diferentes, que atuam de modo inte
grado. Esses complexos protéicos encontram-se embebidos nas 
membranas dos tilacóides. Os complexos supramoleculares que 
participam da fotossíntese são o fowssistema I (FSI), o fowssistema 
II (FSll), o complexo citocromo b6f (Cit bf) e o complexo A TP sinrase. 
A interligação entre os complexos fotossintéticos envolvidos no 
fluxo de elétrons é mediada por carreadores m6veis que circulam 
no interior da matriz lipídica como a plasr.oquinona (PQ); no inte
rior dos tilacóides, como a plaswcianina (PC); ou no estroma, 



94 Fotessúuese 

FIGURA 5.12 
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FlGURA5.13 
Diagrama dos complexos protéicos, estruturados nas membranas dos tilacóides, responsáveis pelo transporte de elétrons e conservação 
da energia dos fótons em ATP e NADPH. A energia dos fótons é transformada em fluxo de elétrons nesses complexos protéicos e em 
gradiente de prótons entre estroma e lúmen dos tilacóides. (Buchanan et ai., 2000, modificado.) 

como a ferredoxina (Fd). O fluxo fotossintético de elétrons entre 
os fotossisternas gera um gradiente de prótons (HT) através das 
membranas dos tilacóides. Esse gradiente de H+ impulsiona a 
síntese de A TP. Em outras palavras, o gradiente de prótons acopla 
a A TP sintase ao processo de armazenamento de energia durante 
o fluxo fotossíntético de elétrons (Fig. 5.13). 

Considerando o fluxo fotossintético de elétrons de um modo 
global e simplificado, pode-se dizer que a luz faz com que os 
elétrons fluam da água até o NADPH, gerando siJnultanea1nente 
uma força próton-motriz que promove a síntese de A TP. 

Os fotossistemas l e U são grandes complexos supramoleculares 
constituídos por múltiplas subunidades de proteínas/pigmentos. 
Cada um dos forossistemas tem um centro de reação e se liga a 
um complexo de captação de luz (complexo antena) . O CR do FSII é 
denominado P680 (pigmento com absorção máx.ima em 680 nm) 
e o do FSI é chamado de P700 (pigmento com pico de absorção 
em 700 nm). Os CR são estruturas complexas que apresentam 
uma configuração dupla e simétrica. 

Os fotossistemas operam de modo simultâneo e em série durante 
o processo fotossintético (Fig. 5 .14). A conexão entre os dois 

fotossistemas é feita pelo complexo citocromo bf e por dois carre
adores móveis: a plastoquínona (FSII ---+ PQ ---+ Cit bf) e uma 
proteína que contém cobre, denominada plastocianina (Cit bf 
---+PC-+ FSI). 

Quando o fluxo fotossíntético de elétrons é representado em 
função do potencial redox de cada uma das moléculas que o 
íntegra, surge um diagrama que é denonlinado esquema Z (Fig. 
5.15). Por muito tempo, a compreensão sobre as reações de trans
ferência de elétrons na fotossíntese esteve baseada no esquema Z, 
modelo originalmente proposto por Hill & Bendall en1 1960. 

O FOTOSSISTEMA II 

O FSII é constituído por um complexo transmembrana formado 
por cerca de 22 proteínas. Funcionalmente, o complexo protéico 
do CR do FSII é muito semelhante ao das bactérias fotossínté
ticas púrpura anaeróbias não-sulfurosas, cuja estrutura cristalina 
foi determinada, em nível atômico de resolução, por cristalo
grafia de raios X. O núcleo do FSII é formado pelas subunidades 
protéicas D1 e D2 que atravessam as membranas dos tilacóides. 
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IGURA 5.1 
Representação linear do transporte de elétrons através dos complexos fotossintéticos supramoleculares nas membranas dos tilacóides. 
(Hopkins, 1998, modificado.) 

Os polipepúdios 0 1 e 0 2 contêm o CR P680 (dímero de cloro
fila a), a molécula receptora primária de elétrons (feofitina) e 
sítios de ligação para a ancoragem de moléculas carregadoras 
de elétrons móveis denominadas plastoquinonas (QA e Q8; Fig. 
5.16). O FSII interage diretamente com o complexo protéico 
que catalisa a fotoxidação da água, o complexo de evolução de 
0 2 (Pakrasi, 1995). 

O FSII promove a transferência de elétrons, induzida pela 
luz, da água para a plastoquinona. Havendo excitação eletrônica, 
os elétrons do CR do FSII são ejetados a partir de dímeros de 
clorofila a (P680) e recebidos pela feofitina (molécula receptora 
primária), que, imediata1nente, os transfere para a plastoquinona. 
Esse receptor de elétrons secundário assemelha-se à ubiquinona, 
um componente da cadeia de transporte de elétrons das mito
côndrias. A plastoquinona varia intercalada mente de uma forma 
oxidada (PQ) a u1na forma reduzida (PQH2, plastoquinol). PQ 
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liga-se aos sítios QA e Q6 do FSU e, ao receber elétrons, forma 
PQH2 (Fig. 5.17). A forma reduzida da plascoquinona é então 
liberada dentro do pool da membrana (conjunto numeroso de 
moléculas de plastoquinona). Na seqüência, PQH2 transfere 
elétrons ao complexo citocromo b6f, enquanto os prótons (H•) 
são lançados para o interior do lúmen dos tilacóides, contribuindo 
para a geração do gradiente transmembrana entre o lúmen e o 
escroma dos cloroplastos. PQ volta a ocupar os sítios ~ e Oa. 
dando continuidade ao fluxo local de elétrons entre a feofitina 
reduzida e o complexo citocromo oxidado pelo CR do FSI (P700+; 
Fig. 5.13). 

A FOTOXIDAÇÃO DA ÁGUA 

A excitação do CR do FSII (P680*) gera um oxidante forte 
(P680+), que retorna ao seu estado de equilíbrio (neutralidade) 
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IGURA 5.15 
O tradicional esquema Z representando o fluxo fotossintético de elétrons. Este diagrama associa os carreadores de elétrons do sistema 
fotoquúnico aos seus respectivos potenciais redox e níveis de energia. 
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FIGURA 5.16 
Diagra1na esquemático do complexo FSll na membrana dos tila
cóides. São mostradas as proteÚlas integrais das membranas essenciais 
ao funcionamento do FSIT (D1 e D2). As setas indicam a direção do 
fluxo fotossintético dos elétrons impulsionados pela luz. As proteínas 
CP4 7 e CP43 são proteínas do complexo antena do FSII associadas à 
transferência de elétrons para o centro de reação P680. Os elétrons 
são transferidos de P680 para a feofitina (Feo) e, a seguir, para duas 
moléculas de plastoquinona (QA e QJ. O complexo protéico deno
minado complexo de evolução de 0 2 (CEO) catalisa a fotoxidação 
da água, responsável pela redução do P680oxidado pela luz (P680+). 
O CEO abriga um grupo coordenado de moléculas de manganês em 
sua estrutura. (Buchanan et aL., 2000, modificado.) 

em picossegundos (I0- 12 s), tornando-se apto a ser novamente 
excitado. Esse evento se dá através da extração de elétrons da 
água, com a conseqüente formação de 0 2• O processo de foto
xidação da água é catalisado e intermediado pelo complexo de 
evolução de oxigênio (CEO). O CEO localiza-se no lado das 
membranas dos tilacóides voltado para o lúmen (Figs. 5.13 e 
5.16). Apenas um CR do FSil e um CEO estão envolvidos na libe
ração de uma molécula de oxigênio (02) . Isso envolve a oxidação 

de duas moléculas de água com a liberação de quatro prótons e 
quatro elétrons. Assun, para cada 0 2 liberado, o CR P680 precisa 
ser excitado quatro vezes, ou seja, absorver a energia de quatro 
fótons. Cada CEO abriga um grupo de quatro íons manganês 
que atuam como acumuladores de cargas positivas. Cada fóton 
absorvido ren1ove u1n elétron do CR P680, o qual é irnediata
mente reposto por um elétron extraído do aglomerado de íons 
manganês do CEO. A perda sucessiva de quatro elétrons faz 
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Estrutura da plastoquinona - forma oxidada e forma reduzida. 
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com que o centro mangânico saia do estado Sº para 54+, que é o 
componence oxidante que reage com a água, restaurando, assim, 
o estado de oxidação do centro mangãníco para a condição S0: 

[8) 

Considerando-se que os fotossistemas I e II operam de modo 
simultâneo e em série, são necessários, no mínimo, 8 fótons para 
cada 0 2 liberado durante o processo fotossintético. 

Finalmente, cabe destacar que os prótons gerados pela fotoxi· 
dação da água acumulam-se no interior do lúmen dos tilacóides, 
o que contribui para o aumento do gradiente de prótons entre o 
estroma e o lúmen dos tilacóides. Durante o fluxo fotossintético 
de elétrons, o pH do estron1a atinge valores de aproximadamente 
oito, enquanto o pH do lúmen atinge valores em tomo de cinco. 
Em resumo, tanto a fotoxidação da água como o fluxo de elétrons 
via plastoquinona contribuem para a geração do gradiente de 
prótons entre o estroma e o lúmen dos tilacóides durante o fluxo 
fotossintético de elétrons. 

O FOTOSSISTEMA 1 

Até o momento, foram identificadas 13 proteínas no complexo 
transmembrana do FSJ. O CR (P700) apresenta, tipicamente, 
receptores terminais de elétrons contendo centros de ferro
enxofre. Essa característica é importante do ponto de vista evolu
tivo, porque guarda semelhança com os complexos do CR de 
bactérias verdes sulfurosas. Cabe aqui destacar que as bactérias 
fotossintetizantes anaeróbias possuem um único fotossistema, 
que pode ser similar ao FSII ou ao FSJ. Os estudos desses orga
nismos primitivos têm fornecido informações fundamentais para 
a compreensão da evolução, da estrutura e do funcionamento 
do processo fotoquímico nos demais organismos fotossinteti
zantes (Pakrasi, 1995). 

O coração do FSI é um drmero de proteínas semelhantes, 
provavelmente oriundas da duplicação de um gene ancestral, 
denominadas psaA e psaB (do inglês photosystem, clorofila 
a). Da mesma forma que no FSII, ao receber energia de exci
tação eletrônica das antenas (CCLI ou LHCI) ou absorver 
fótons diretamente, o CR do FSI (P700*) doa elétrons para 
uma molécula receptora A0 (provavelmente, uma molécula de 
clorofila modificada), formando o par P7QQ+/Aõ. A molécula 
reduzida A0 é o mais poderoso agente redutor já encontrado 
em sistemas biológicos (potencial redox E0• = - 1, 1 V). Quase 
instantanea1nentc (10-12 s), P7QQ+ captura um elétron da plas
tocianina retomando a P700, podendo assim participar de um 
novo ciclo de excitação. O elétron de Aõ é transferido para 
A1, uma quinona (vitamina K1) e daf para Fx, um aglome
rado de ferro-enxofre (4Fe-4S). Depois de passarem por uma 
proteína de ferro-enxofre (PsaC), os elétrons são finalmente 
transferidos para a ferredoxina, uma proteína hidrossolúvel 
que cambém contém um aglomerado de ferro-enxofre. Essa 
reação ocorre no lado da membrana do tilacóide volcada para 
o estroma (Fig. 5.18). 

A ferredoxina é uma molécula redutora estável que pode 
participar de inúmeras reações no interior do estroma dos cloro-
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Modelo esquemático do complexo do FSI na membrana dos tila
cóides. As principais proteínas integrais são designadas pelas letras 
maiúsculas (A e B) e abrigam P700 e os carreadores de elétrons ~. 
A., Fx. A proteína C está associada aos aceptores finais de elétrons 
F A e F8 e a dois grupos 4Fe-4S. As setas indicam a direção do fluxo 
fotoquímico de elétrons impulsionado por fótons de luz. Fdx - ferre
doxina; PC- plastocianina. A proteína denominada E está envolvida 
no fluxo cíclico de elétrons. (Buchanan et ai., 2000, modificado.) 

plastos (redução do NOJ- e de S04- , assimilação de NH4 +,dentre 
outras). Mas, do ponto de vista quantitativo, o principal destino 
dos seus elétrons é a redução do NADP+ a NADPH. Essa reação 
ocorre no estroma e é catalisada pela enzimaferredoxina:NADP+ 
oxidorredutase (FN R), uma flavoprote{na que tem um FAD como 
grupo prostético. A captação de um próton durante a redução do 
NADP· também contribui para o gradiente de prótons através 
das membranas dos tilacóides. O NADPH formado é utilizado 
em larga escala na redução do C01 durante a etapa bioquímica 
da fotossíntese. 
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FIGURA 5.19 

Modelo esquemático das membranas dos rilacóides mostrando o acoplamento entre o transporte fotossincético de elécrons e a fotofosfo
rilação. A energia armazenada no gradiente de prótons, gerado pelo fluxo focossintético de elétrons, é utilizada pela A TP sintase para a 
formação de A TP a partir de ADP e Pi (fosfato inorgânico). 

A fotofosforilação 
A síntese de A TP nos cloroplastos, promovida pela luz, é chamada 
de focofosfori~. O mecanismo básico da síntese de ATP nos 
cloroplastos é muito semelhante ao das mitocôndrias, sendo impul
sionado pela força próton-mooiz gerada durante o fluxo fotossinté· 
tico de clécrons. Isso signiJica que a hipótese quimiosm61ica de Mitc.heU 
para a síntese de ATP também se aplica aos cloroplastos. 

As membranas celulares são muito pouco permeáveis aos íons 
H+. Os prótons, entretanto, podem fluir de um modo controlado 
por intermédio do complexo enzimático ATP sintase, que atra· 
vessa a matriz lipídica das membranas através da subunidade CF0 

e projeta-se no estroma com a subunidade CF1 (Fig. 5.19). O fluxo 
de H+ através do complexo ATP sintase, a favor do gradiente de 
H+, é responsável pelas mudanças na configuração da subunidade 
CF1 necessárias para a síntese de ATP (Buchanan et aL, 2000). 
Substâncias aplicadas aos cloroplastos que aumentam a permea· 
bilidade das membranas ao H+ (p. ex., detergentes, ionóforos-H· .. 
amônia), ao desfazerem o gradiente de pH, podem desacoplar o 
fluxo de elétrons da síntese de ATP. Isso quer dizer que, nessas 
circunstâncias, pode haver fluxo fotossintético de elétrons sem a 
formação de ATP. Por outro lado, em condições experimentais, 
pode haver síntese de ATP em tilacóides intactos mantidos no 
escuro desde que se estabeleça artificialmente um gradiente de pH 
(.:l pH ... 3) através das membranas dos tilacóides. Ou seja, em 
condições de laboratório, pode haver fosforilação nos tilacóides, 

sem fluxo de elétrons, desde que exista ADP, fosfato inorgânico, 
co-fatores e um gradiente de H+ suficiente. 

O A TP sintetizado durante processo fotoquímico, além de 
sustentar a fixação do C02, é utilizado em inúmeras vias meta· 
bólicas que existem no interior dos cloroplascos. A título de 
exemplo, cabe destacar que grande parte da assimilação de N01- , 

N~ +e da biossíntese de aminoácidos se dá no interior dos cloro· 
plastos, utilizando o poder redutor e o A TP gerados durante a 
etapa fotoquímica. 

FOTOFOSFORILAÇÃO NÃO-CÍCLICA, 
CÍCLICA E PSEUDOCÍCLICA 

Quando a síntese de A TP se encontra acoplada ao fluxo de 
elétrons através dos dois fotossistemas, ou seja, da água até o 
NADPH (Fig. 5.13), a fotofosforilação é denominada não-cíclica 
ou acíclica. Isso porque a síntese de A TP encontra-se associada a 
um transporte de elétrons não-cíclico. Nesse ponto, é importante 
lembrar que os dois fotossistemas não são fisicamente ligados no 
interior das membranas, mas sim segregados em diferentes regiões 
dos tilacóides {Fig. 5.13). Conforme vimos anteriormente, a inter
ligação entre FSI e FSrI é realizada por carreadores de elétrons 
móveis. Uma conseqüência importante da distribuição hetero
gênea dos fotossistemas nas membranas é que o FSI pode trans· 
portar elétrons de um modo independente do FSU, num processo 
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Modelo de transporte cíclico de elétrons nas membranas dos tilacóides. O transporte cfclico de elétrons envolve o FSI, a enzima ferredo
xina-plastoquinona oxidorredutase e o complexo citocromo b6 f. O único produto dessa via é o ATP sintetizado utilizando o gradiente de 
prótons gerado pela oxidação da plastoquinona reduzida -PQH2• (Buchanan et al., 2000, modificado.) 

conhecido como erans porte cíclico de ~erans (Fig. 5 .20). A síntese 
de ATP acoplada a esse fluxo cíclico de elétrons é conhecida 
como fowfosforilaçdo cíclico. Elétrons do FSI, através da ferredo
xina, retomam para a plastoquinona via citocromo b6 (cit bJ, 
proteína integrante do complexo Cit bJ. O citocromo b6 tem um 
potencial redox de -0, 18 V e doa elétrons para a plastoquinona, 
a qual tem potencial em tomo de zero. O acoplamento desse 
fluxo cíclico de elétrons com a síntese de A TP está vinculado à 
cransfert!ncia de H ', através da plastoquinona, do estroma para 
o interior do lúmen dos tilacóides. 

Em condições de laboratório, Uumínando-se cloroplastos com 
feixes de luz de comprimentos de onda superiores a 680 run, 
obtém-se o funcionamento apenas do FSI, através do fluxo cíclico 
de elétrons. Nessas condições, ocorre tão-somente a fotofosforUação 
cíclica, sem que haja a fotoxidação da água e liberação de 0 2• Os 
fótons com comprimentos de onda maiores do que 680 nm não 
são capazes de excitar nem as antenas, nem os CR do FSII (P680). 

Em condições normais, in vivo, a fotofosforilação cíclica e a 
acíclica coexistem. Evidências experimentais indicam que as duas 
formas de fotofosforilação podem atuar de modo cooperativo no 
sentido de manter o equiltbrio do sistema fotoquímico. Quando 
há excesso de energia radiante, o fluxo cíclico de elétrons é inten· 
sificado. Acredita-se que a fotofosforilação cíclica contribua para 
a dissipação do excesso de energia de excitação eletrônica do 
sistema focoqufmico em ambientes intensamente iluminados. O 
fluxo cíclico de elétrons também pode ser intensificado quando 
há falta de C02 no mesófiJo foliar e muita radiação solar, situação 
comumente vivida pelas plantas nos dias quentes e ensolarados. 

Nessas condições ambientais, normalmente as plantas expe.ri
mentam um estresse hídrico, ou seja, perdem mais água do que 
podem absorver. Para manterem o necessário equilíbrio hídrico, 
as plantas tendem a diminuir progressivamente a perda de água 
através da diminuição do grau de abertura dos estômatos. Isso 
afeta substancialmente a entrada de C01 no interior das folhas. 
Como grande parte do NAOPH gerado no processo fotoquCmico 
é consumido na fixação do C02, começa a haver um acúmulo 
de NADPH e de ferredoxina reduzida no estroma e a faltar o 
receptor final de elétrons, que é o NADP+. Nessas circunstãn
cias, o fluxo cíclico de elétrons é o caminho mais provável dos 
elétrons excitados do P700. Esse aumento do fluxo cíclico de 
elétrons promove a síntese de A TP e a dissipação de uma parte 
da energia de excitação eletrônica do sistema fotoquímico. 

Ao mesmo tempo, quando há um fluxo de elétrons muito 
intenso (elevada taxa de fluência de fócons) ou a disponibili
dade de C02 é muito baixa, parte dos elétrons da ferredoxina 
pode ser doada para o oxigênio molecular, que atua, então, con10 
receptor terminal de elétrons. Esse fluxo de elétrons envolve os 
dois fotossistemas e leva à formação de radicais livres superóxido 
(01-). A síntese de ATP que resulta do fluxo de elétrons da água 
para o 0 2 é chamada de f owf osforilação pseudocíclica. Esse fenô
meno é importante porque, além do radical livre superóxido, 
há a formação de peróxido de hidrogênio (H20J, numa reação 
denominada reação de Mehler: 

Fdm1 + 0 2 --. Fel,,. + 0 1- (9) 



Peróxido de hidrogênio e 0 2 - reagem formando outro radical 
livre muito reativo, o íon hidroxil (•OH). A destruição do radical 
livre superóxido é realizada pela enzima superóxido dismutase 
(SOD). Já a elilninação do peróxido de hidrogênio é efetuada 
pela enzi1na catalase: 

[ 11] 

Essas duas enzimas, SOD e catalase, juntamente com os 
carotenóides, são extremamente importantes como defesas 
orgânicas contra os radicais livres altamente reativos derivados 
do oxigênio. Estes últimos, uma vez acumulados, destroem 
as membranas e as próprias moléculas de clorofila. Diversos 
estudos têm demonstrado que plantas, algas e microorganismos 
mutantes, deficientes em SOD ou catalase ou carotenóides, são 
destruídos quando expostos à radiação solar. Isso confirma a 
importância dessas moléculas para a defesa das plantas contra 
a fotoxidação. 

Transporte de elétrons e herbicidas 
O transporte fotossintético de elétrons pode ser artificialmente 
bloqueado por compostos que removem elétrons de diferentes 
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pontos do sistema ou por compostos que são análogos não· 
funcionais de moléculas constitutivas da cadeia transportadora 
de elétrons. Muitos herbicidas de amplo espectro, comercial

mente disponíveis, atuam de 1nodo letal sobre as plantas por 
interferirem no fluxo fotossin tético de elétrons. Duas catego· 
rias químicas de herbicidas bloqueiam a passagem de elétrons 
do sítio Q8 do FSII para a plastoquinona, interrompendo o 
fluxo fotossintético de elétrons: são derivados da uréia, como o 
monouron e o diuron, e derivados da triazina (Fig. 5.21). Essas 
substâncias têm sido utilizadas em experimentos de labora
tório para o estudo do funcionamento dos fotossistemas isola· 
damente. Isso se toma possível desde que cada fotossistema 
seja suprido com doadores e receptores artificiais de elétrons 
dotados de potenciais redox adequados. Outra categoria de 
herbicidas são os corantes viologênio bipiridilium - diquat e para
quat (Fig. 5.21), que atuam interceptando elétrons do lado 
redutor do FSI. Além de interferi rem no fluxo fotossintético 
de elétrons, os derivados do bipiridilium transferem elétrons 
diretan1ente para o oxigênio, catalisando a formação de radi
cais superóxido. Uma vez absorvidos, os herbicidas bipiridilium 
matam rapidamente as plantas em presença de luz (Buchanan 
et al., 2000). 

li / CH, N- c- N, 
H "cH, 

e 

IGURA 5.21 
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(A) Estrutura química de três herbicidas que atuam inibindo o fluxo fotossintético de elétrons. O DCMU 3·(3,4-diclorofcnil)·l,1-dimeti· 
lurea; DBMIB 2,5-dibromo-3-metil-6-isopropil-p-benzoquinona e o paraquat (metU viologênio); (B) sítio da ação dos herbicidas inibidores 
do transporte fotossintético de elétrons. A redução do paraquat resulta na formação de radicais superóxido e outras espécies reativas de 
oxigênio que destroem membranas, clorofilas e proteínas. (Buchanan et ai., 2000, modificado.) 
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Os complexos supramoleculares 
nas membranas dos tilacóides: estrutura 

e regulação 
De acordo com modelos recentes, as membranas dos tilacóides 
podem ser divididas em três domínios: as lamelas do estroma, 
as margens dos grana e a parte interna dos grana (membranas 
empilhadas). Esses don1fnios apresentan1 composição química e 
funções diferenciadas (fig. 5.22). O transporte linear de elétrons 
(não-cícllco) ocorre no interior dos grana, enquanto o transporte 
cíclico encontra-se restrito às lamelas do estroma (Albertsson, 
1995). 

De fato, os complexos supramoleculares fotossintéticos 
apresentam uma distribuição diferenciada e heterogênea nas 
nlembranas dos tilacóides (Fig. 5.22). As regiões empilhada e 
não empilhada das membranas dos tilacóides diferem quanto 
à composição dos complexos supramoleculares integrantes do 
processo fotoquímico. O complexo FSI, o CCLI e a A TP sintase 
localiza1n-se, quase que exclusivamente, nas regiões não empi
lluuias, em contato com o estroma, enquanto o FSII e o CCLII 
estão presentes nas regiões empilhadas. O complexo citocromo 
bf tem distribuição uniforme através das membranas dos tila
cóides. Durante o fluxo fotoquíntlco de elétrons, a conexão 
funcional entre os complexos, espacialmente separados no inte
rior das membranas dos tilacóides, é eferuada pelos carceadores 
de elétrons nlóveis. 

O grau de empilhamento das membranas dos tilacóides no 
interior dos c loroplastos, bem como a proporção relativa dos 

complexos FSI e FSII, pode variar entre espécies e de acordo 
com as condições de luz do ambiente. Conforme já mencionado 
(ver Os cloroplastos), o grau de empilhamento das membranas 
tilacóides aumenta à medida que a intensidade luminosa diminui, 
e reduz-se à medida que a intensidade luminosa aumenta. Isso 
promove mudanças não só na proporção relativa dos fotossis
temas I e II como também na proporção relativa dos seus respec
tivos complexos de captação de luz (CCLI e CCLII). O aumento 
do empilhamento é acompanhado de um au1nento quantitativo 
no número de complexos do FSII e de CCLII. 

O CCLII é uma antena maior e, provavelmente, mais impor
tante do que a antena associada ao FSI (CCLI). Hoje sabemos 
que a maior parte da clorofila total das plantas está associada 
ao CCLII - cerca de metade da clorofila a e quase toda a cloro
fila b. Isso explica um fenômeno já há muito conhecido pelos 
fisiologistas: o de que as folhas de plantas sombreadas têm um 
conteúdo relativamente mais elevado de clorofila b do que as 
plantas crescidas ao sol. Um complexo antena ampliado devido à 
adição de utn maior número de CCLII au1nenta a capacidade de 
interceptação de luz e a atividade do FSII sob baixa irradiância. 
As folhas ao sol, por outro lado, tendo a maior disponibilidade de 
luz, investem menos recursos na formação de co1nplexos antena 
(têm 1nenor quantidade de CCLII) e aumentam os níveis de 
transportadores de elétrons (Cit bf, plastoquinona, plastocianina, 
ferredoxina) e de complexos A TPase por unidade de clorofila. 

As adaptações às condições de iluminação do ambiente que 
envolvem mudanças ultra-estruturais e bioquímicas, como as já 
descritas aqui, e também na anatomia follar, podem ser conside-
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E.stroma 

Lumen 

Membranas nlo empílhadas 
(Lamelas do estroma) 

Membranas nlo empilhadas 
dos t ílacóides • Fotossistema 1 (FSI) 

1 Complexo antena (FSll) 

• Fotossistema li (FSll) 

O Complexo citocromo b,f 
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FIGURA 5.22 
Distribuição dos complexos supramoleculares do processo fotoquúnico nas membranas dos tilacóides. As unidades do FSII estão locali
zadas nas regiões empilhadas das membranas dos tilacóides, enquanto as unidades do FSI e da A TP sintase estão localizadas nas regiões 
dos tilacóides em contato con1 o estroma (regiões não empilhadas dos tilacóides e tilacóides do estroma). O complexo citocromo e os 
carreadores móveis de elétrons, plastoquinona e plastocianina, encontram-se uniformemente distribuídos ao longo de todo o sistema de 
membranas. (Buchanan et al., 2000, modificado.) 



radas adaptações de longo prazo. Entretanto, cotidianamente, as 
plantas estão sujeitas a flutuações extremamente rápidas nas taxas 
de fluência de fótons e na qualidade da luz. Nebulosidade variável 
durante um curto espaço de tempo e rápida oscilação da posição 
de feixes de luz no interior do dossel da comunidade vegetal são 
exemplos de variações instantâneas na taxa de fluência de fótons . 
Isso exige 1necanismos de adaptação rápidos a essas enormes osci
lações na disponibilidade quantitativa e qualitativa de fótons. 
A eficiência do processo fotossintético, por sua vez, exige uma 
distribuição equilibrada da energia de excitação entre os fotos
sistemas l e II; exige um suprimento suficiente e estável de ATP 
e NADPH para un1a ótima redução de C02• Mudanças rápidas 
no fluxo de fótons poderiam causar desequilíbrios no fluxo fotos
sintético de elétrons entre os fotossistemas caso não existissem 
mecanismos de ajuste no aporte de energia de excitação entre os 
fotossistemas. Assim, quando a energia luminosa é absorvida de 
modo diferenciado pelos fotossistemas, há uma redistribuição da 
energia de excitação entre eles. Tal redistribuição parece envolver 
o movimento físico, ou seja, o deslocamento do CCLII entre os 
fotossistemas 1 e II. 

O mecanismo de controle do desloca1nento do CCLII, por 
sua vez, parece depender do estado de fosforilação do conjunto 
de CCLII. Cabe aqui destacar que a fosforilação/desfosforilação 
reversiveis de proteínas representa um mecanismo de modulação 
da atividade de enzimas amplamente disseminado no metabo
lismo vegetal. Dependendo do tipo de enzima, o grau de fosfo
rilação das proteínas pode aumentar ou diminuir a atividade da 
enzima. No caso específico, o excesso de energia de excitação 
no FSII em relação ao FSI resulta no acúmulo de plastoquinona 
reduzida. Acredita-se que o acúmulo de poder redutor junto aos 
carreadores promova um aumento no estado de fosforilação do 
CCLII (Fig. 5.23). Essa fosforilação promoveria o deslocamento 
do CCLII para as regiões do tilacóide enriquecidas com o FSI 
(regiões não empilhadas dos gi-ana e tilacóides do estron1a). A 
fosforilação atuaria, assim, como um mecanismo reversível do tipo 
liga-desliga: - não fosforilado, o CCLII estaria ligado ao FSII; a 
fosforilação promoveria o desligamento do CCLII do FSrI e sua 
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ligação ao FSI. O deslocamento modulado do CCLII entre os 
fotossistemas promoveria uma distribuição equilibrada de energia 
de excitação entre os fotossistemas, garantindo o equilíbrio do 
fluxo linear de elétrons. Esse processo de desligamento de uma 
parte das antenas do FSU (CCLII) dos sítios do FSII também 
parece ser importante para a redução do aporte de energia de 
excitação nas membranas dos tilacóides durante períodos de 
elevada irradiância (Grossman et al., 1995). 

METABOLISMO DO CARBONO NA 
FOTOSSíNTESE 

A fotossíntese ocorre em escala gigantesca em nosso planeta. 
Para se ter uma idéia da ordem de grandeza do processo fotos
sintético, estima-se que 2 X 1011 toneladas de n1atéria orgâ
nica sejam produzidas anualmente (Lawlor, 1987). A produção 
dessa enorme quantidade de compostos orgânicos é resultante 
do metabolismo fotossintético do carbono, sustentado pelo ATP e 
NADPH gerados durante a etapa fotoquímica da fotossíntese 
(Fig. 5.24). 

A formação de moléculas orgânicas tem início com a reação 
de fixação do C02, catalisada por uma enzima denominada ribu
lose bisfosfato carboxilase/oxigenase (rubisco). A rubisco é a enzima 
central para a aquisição de carbono pelos organismos vivos. Ao 
catalisar a fixação do C02 atmosférico, a rubisco desencadeia 
uma rede de reações bioquímicas que geram os carboidratos, as 
proteínas e os lipídios que sustentam as plantas e os demais seres 
vivos, inclusive a nós próprios (Mann, 1999). Necessariamente, 
quase todo o carbono orgânico existente na biosfera, em algum 
momento, transitou pelo sítio ativo de uma enzima rubisco. 

A rubisco, no entanto, tem a peculiaridade de ser uma enzima 
bifuncional, ou seja, de apresentar simultaneamente duas funções: 
catalisa tanto a carboxilação como a oxigenação do seu substrato, 
a pentose ribulose-1,5-bisfosfato (RuBP; Fig. 5.25). Os gases C02 

e 0 2 competem entre si pelo mesmo sítio ativo da rubisco, reagindo 
com o mesmo substrato (RuBP). Enquanto a carboxilação resulta 
som.ente na formação de duas 1noléculas de um ácido orgânico de 
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A fosforilação reversível do complexo de captação de luz do FSII (CCLII) regula o fluxo de elétrons entre os fotossiste.mas li e l. Excesso 
de energia de excitação no FSII resulta no acúmulo de plastoquinona reduzida (PQHJ. A elevada concentração de PQH2 ativa uma 
proteína cinase que fosforila o CCLTJ. A redução da concentração de PQH2, por sua vez, desativa as proteínas cinases. O CCLIJ é então 
desfosforilado pela ação de fosforilases. Ao ser desfosforilado, o CCLII se Hga novamente ao FSII, aun1entando de novo o fluxo de elétrons 
para esse fotossistema. (Hopkins, 1998, modificado.) 
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GURA 5.2 
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O ciclo fotossintético redutivo é responsável pela fixação do C01 e geração de carboidratos na fotossíntese (ciclo de Calvin ou ciclo C3). 

Seu funcionamento é dependente do ATP e NADPH gerados na etapa fotoquímica da fotossíntese. As trioses-fosfato formadas no ciclo 
C1 podem ser alocadas para produção de amido no interior doo cloroplastos ou ser transportadas para o citoplasma. Neste último compar
timento, ocorre a síntese de sacarose, principal carboidrato exportado pelas células fotossintéticas. 

3 carbonos - o 3-fosfogliceraw - , a oxigenação da RuBP conduz 
à produção de uma molécula de 3-fosfoglicerato e outra de 
2-fosfoglicolaw (Fig. 5.25). 

Partindo do composto resultante da carboxilação, o 3-fosfo
glicerato, tem início um ciclo de reações bioquímicas que gera 
vários carboidratos e que, simultaneamente, regenera a pentose 
bisfosfato que reage com o C02, a RuBP. Essa via metabólica 
é conhecida como ciclo de Calvin-Benson ou ciclo fowssintérico 
redut.iuo C3, ou simplesmente ciclo C3 (Fig. 5.26). O ciclo C3 é a 
via nletabólica responsável pela geração dos carboidratos precur-

OXIGENASE 

CH,OPO, o, 
1 -1 

sores de todas as moléculas orgânicas existentes nos organismos 
fotossintetizantes e heterotróficos. O ciclo C3 tem sido a base 
da autotrofia de carbono através de todo o processo evolutivo, 
sustentando assim a vida na Terra. 

O fosfoglicolato, por sua vez, gerado exclusivamente pela 
função oxigenase da rubisco, não pode ser utilizado no ciclo de 
Calvin-Benson. O seu processamento é efetuado por uma via 
metabólica conhecida como via C2 ou Wi fotorrespiratória. O 
metabolismo do 2-fosfoglicolato pela via C2 se dá com o consumo 
de 0 2 e com a perda de C02já fixado. Dependendo das condições 
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A carboxilação e a oxigenação da ribulose-l,5-bisfosfato (RuBP), reações catalisadas pela rubisco. 
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Esquema relacionando os ciclos fotossintéticos redutivo (C1) e fotos· 
sintético oxidativo (C2) . A rubisco inicia o ciclo C1 e o ciclo C2 

(focorrespiração), dependendo do gás aanosférico que reage com a 
RuBP. (Buchanan et al., 2000, redesenhado.) 

ambientais, cerca de 20 a 50% do carbono já fixado pela fotossín
tese pode ser perdido na fotorrespinição (Mann, 1999). O ciclo 
e) gera ganho de carbono reduzido (carboidratos} a partir da 
fixação do C01, e o ciclo Ci promove a pe.rcla de carbono reduzido 
a partir da fixação do 0 2• Os dois ciclos operam, portanto, em 
sentidos opostos. A velocidade relativa desses dois ciclos deter· 
mina o ganho líquido de carboidratos a cada mornento em plantas 
com a fotossíntese C3• Os dois ciclos são sustentados pelo ATP e 
poder redutor (NADPH e ferredoxina reduzida) produzidos no 
fluxo fotossintético de elétrons (Fig. 5.26). 

A eficiência da assimilação de C01 (fotossíntese líquida) 
depende, portanto, das taxas relativas dos ciclos ~ e Cz, em 
grande parte espécies vegetais. Resumidamente, pode-se dizer 
que o metabolismo do carbono nos organismos fotossintetizantes 
é dependente do balanço integrado de dois ciclos que se opõem 
mutuamente. As taxas relativas entre a via CJ e a via C2, por 
sua vez, dcpende1n dos fatores que influenciam a concentração 
relativa entre C02 e 0 2 no interior do mesóli.10 foliar e, mais 
precisamente, no interior do estroma dos cloroplastos, local onde 
atua a rubisco. 

Ao longo do processo evolutivo, os organismos fotossinte· 
tizantes desenvolveram várias estratégias para minimizar ou, 
mesmo, suprimir o funcionamento da via fotorrespiratória (Cz). 
As estratégias hoje conhecidas fundamentam-se na evolução de 
mecanismos concentradores de C02 junco ao sftio de carboxi· 
lação da rubisco. lsso significa que alguns organismos fotossinteti· 
zantcs são capazes de manipular a concentração relativa de C02 e 
0 2 no interior de suas células e, assim, modular as taxas relativas 
de carboxllação e oxigenação da rubisco. Em algas adaptadas a 
condições limitantes de C02, tê1n sido encontrados mecanisn1os 
de concentração do carbono inorgânico no interior das células 
(Moroney &Somanchi, 1999). Já entre as plantas vasculares, são 
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conhecidos dois mecanismos de concentração de C02: o metabo· 
!ismo e. e o melilbolismo ácido das crassuldceas (MAC). Ambos os 

mecanismos concentram C02 no sítio ativo da rubisco através de 
um "bombeamento" bioquímico de C01 (Leegood, 1993). 

Nesta seção, estudaremos as bases bioquímicas e estruturais 
dos principais mecanismos fotossintéticos de assimilação do C02• 

Suas implicações ecofisiológicas mais amplas, bem como o seu 
impacto sobre a produtividade das plantas, serão tratados na 
seção seguinte. 

A rubisco 

A enzima rubisco existe em elevada quantidade nos tecidos 
fotossintécicos das plantas superiores, sendo provavelmente a 
proteína mais abundante na superfície do nosso planeta. Nas 
plantas CJ, cerca de metade da proteína solúvel das folhas pode 
corresponder à enzima rubisco. Acredita-se que o maciço inves
timento que as plantas fazem para produzir essa enorme quan
tidade de rubisco e, assim, garantir uma fi xação de carbono 
suficiente, seja uma resposta compensatória à baixa eficiência 
da reação de carboxilação por ela catalisada. Nas plantas supe· 
riores, enquanto as taxas das reações enzimáticas são normal
mente da ordem de 25.000 reações por segundo, a velocidade de 
reação da rubisco é de cerca de três reações por segundo (Mann, 
1999). Essa ineficiência da rubisco tem implicações nutricionais 
importantes para os herbívoros e para os próprios vegetais. Em 
se tratando dos herbívoros, grande parte da proteína consumida 
na forma de biomassa verde é representada pela rubisco. Para 
as plantas, produzir tamanha quantidade de rubisco impõe a 

necessidade de adquirir uma enorme quantidade de nitrogênio 
a partir do solo. 

A rubisco é uma proteína de elevado peso molecular e cons
tiruída por dois tipos de subunidades: uma subunidade grande 
(L) e outra pequena (S). Cada uma dessas subunidades é codi

ficada por genes localizados em compartimentos celulares dife· 
rentes. A subunidade maior (L) é sintetizada nos cloroplastos. Já 
a subunidade menor (S) é sintetizada no citoplasma, a partir de 
um RNAm transcrito no núcleo celular. A proteína precursora 
da subunidade S, após ser transportada para o interior dos cloro· 
plastos e sofrer n1odificações, liga-se à subunidade L, gerando a 
enzima cm sua forma funcional. A rubisco é, portanto, resultado 
de um processo coordenado de expressão de genes nucleares 
(rbcS} e de genes dos cloroplastos (rbcL). 

Até o momento, foram identificadas duas formas de rubisco na 
natureza. A forma mais simples, encontrada em algumas bactérias 

fotossintetizantcs, é constirufda apenas de subunidades grandes 
(L), sendo denominada forma II. Por outro lado, a enzima ativa, 
presente na maior parte dos organismos fotossintetizantes, é cons· 
ti ruída de oiro subunidades L e oito subunidades S ('-sS&), sendo 
denominada fonna 1. O sítio ativo da enzima situa-se na subu· 

nidade L. Ao se estudar as propriedades cinéticas da rubisco 
(Km (C02), Kn1 (02), V m"') proveniente de diferentes espécies 
de plantas C3, verifica-se a existência de diferenças pequenas, 
porém significativas (Woodrow & Berry, 1988). 
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O ciclo C3 (ciclo de Calvin-Benson) 
A elucidação da via metabólica através da qual os vegetais fixam 
o C02 e produzem os carboidratos é um marco histórico no desen
volvimento das ciências biológicas. Foi a primeira via metabó
lica inteiramente descoberta com o uso do isótopo radioativo 
do carbono, o 11C. A partir de meados da década de 40, Calvin, 
Bcnson, Bassham e uma equipe de colaboradores utiliiaram o 
14C02 em experimentos com algas verdes dos gêneros Chlorella 
e Scenedesmus. Associaram ao traçador radioativo uma ferra
menta analítíca eficaz, a cromatografia bidimensional em papel, 
uma técnica bioquímica então recentemente desenvolvida. A 
técnica de cromatografia permite separar e identificar pequenas 
moléculas orgânicas presentes numa mistura complexa, como 
aquela derivada de um extrato de células vegetais. 

Suspensões uniformes de algas verdes eram expostas a condi
ções constantes de luz e C02, de modo que a fotossíntese aón
gisse um estado estacionário. Por un1 breve período de tempo, 
o 14C02 era fornecido às algas con1 o objetivo de marcar radio
ativamente os diversos intermediários do ciclo. As análises 
bioquímicas eram efetuadas em amostras de algas coletadas 
em álcool fervente, em diferentes momentos, a partir do supri
mento do 11C02• Procedia-se, então, à separação cromatográfica 
e identificação dos compostos orgânicos presentes nos extratos 
das algas. As regiões do papel de cromatrografia marcadas com 
radioatividade podiam ser detectadas colocando-se o papel do 
cromatograma em contato com uma folha de filme de raios 
X, técnica essa conhecida como auto-radiografia. Expondo as 
algas ao 11C02 por intervalos de tempo cada vez mais breves 
(até 2 segundos), a equipe de Calvin foi capaz de identificar o 
pri1neiro produto estável da fotossíntese, um ácido orgilnico de 
três carbonos, o ácido 3-fosfoglicérico. Jdenóficaram também a 
seqüência dos demais intermediários através do deslocamento 
da radioatividade entre os diferentes compostos existentes 
nos auto-radiogramas dos extratos obtidos em vários períodos 
após o suprimento do 11C02• Depois de mais de uma década 
de trabalho intenso, quando foram identificados os diferentes 
compostos orgânicos intermediários e caracterizadas as enzimas 
envolvidas, Calvin, Benson e sua equipe estabeleceram a roca 
que conduz à síntese de carboidratos a partir do C02• A via 
metabólica então desvendada envolve 13 reações organizadas 
de um modo cíclico. 

O ciclo redutivo do carbono (ciclo C,) é o responsável pela 
assimilação de carbono em todos os organismos, à exceção de 
algumas espécies de bactérias fotossintetizantes primitivas. As 
plantas c) compreendem 85% das angiospermas, maioria das 
gimnospermas e pteridófitas, todas as briófitas e algas. 

ETAPAS DO CICLO C3 

O ciclo CJ pode ser dividido em três fases: a carboxilativa, a redu
dva e a regenerativa (Fig. 5.27). Ocorre no estroma dos cloro
plastos, onde estão localizadas as enzi1nas que o movimentam. 
As três fases do ciclo podem ser brevemente caracterizadas da 
seguinte forma: 

l. A fale carboxilati11a compreende a reação catalisada pela 
rubisco. Cada molécula de C02 fixada pela rubisco dá 
origem a duas moléculas de 3-fosfoglicerato (3PGA), 
primeiro composto estável do ciclo c,. o intermediário 
de 6 carbonos que fom1a inicialmente é instável. Inicial
mente, o C02 reage com o átomo de carbono na posição 
2 (C-2) da ribulose bisfosfato, forinando uma molécula 
instável, de 6 carbonos, que permanece ligada à enzima. 
A seguir, essa molécula é hidrolisada, fonnando duas 
moléculas estáveis de ácido 3-fosfoglicérico (3PGA) (Fig. 
5.28). 

2. Na fase redutioo, o 3PGA é convertido a gliceraldeído-3-
fosfato (3PGald) através de duas reações que utilizam o 
A TP e o NADPH produzidos na etapa fotoquímica da 
fotossíntese. O 3PGald é o primeiro carboidraro gerado 
no ciclo C3• As duas reações seqüenciais, apresentadas a 
seguir, são catalisadas pelas enzin1as fosfato glicerato quinase 
e NADP:gliceraldeúlo-3-fosfaro desidrogenase, respectiva
mente: 

3PGA+ ATP++ 
Glicerato-1,3-bisfosfato + ADP [ 12] 

Glicerato-1,3-bisfosfato + NADPH .. 
3PGald + NADP· + Pi I 13] 

3. A fale regenerativa se processa a partir da formação do 
3PGald. Esse monossacarídeo é reversivelmente conver
tido cm diidroxiacetona-fosfato (DHAP) através da enzima 
triose·fosfaro isomerase (Fig. 5.29). Os dois açúcares fosfato, 
constituídos de três carbonos, são denominados trioses
fosf ato (triose-P). Uma série de reações enzimáticas inter
convertcm açúcares-fosfato de três, quatro, cinco, seis e 
sete átomos de carbono, e regeneram a molécula recep
tora primária do C02, a ribulose-1,5-bisfosfato (RuBP). 
Oito enzimas diferentes catalisam as 10 reações que inte
gram a etapa regenerativa do ciclo de Calvin-Benson (Fig. 
5.30). 

CICLO AUTOCATALíTICO 

A fixação ininterrupta de C02 durante a fotossíntese requer 
que a RuBP seja continuamente regenerada. Isso é garantido 
pela operação autocatalfiica do ciclo C3• Ou seja, o ciclo C) se 
auto-sustenta e, quanto major a velocidade de formação da 
RuBP, maior a sua capacidade de fixação de C02• A veloci
dade de assimilação de C02 depende, assim, da taxa de geração 
dos carboidratos intermediários que conduzem à formação de 
moléculas de RuBP. Por exemplo, a fixação de três moléculas 
de C02 produz seis moléculas de triose-P. Cinco moléculas de 
triose-P (5 X 3C) devem, necessariamente, regenerar três molé
culas de RuBP (3 X 50, enquanto a sexta molécula de triose-P 
representa o produto líquido do processo. Isso significa que a 
formação de uma triose exige três voltas no ciclo CJ. A formação 
de uma hexose exige seis voltas no ciclo, tendo como saldo 
duas moléculas de triose-P, retornado ao ciclo o equivalente a 
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O ciclo de Calvin pode ser dividido em três etapas: carboxilativa, redutiva e regenerativa. 
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Reação de carboxilação da ribulose-1,5-bisfosfato, catalisada pela rubisco. A molécula de 3PGA superior, no esquema, contém o novo 
átomo de carbono recém-incorporado, indicado com asterisco. (Taiz e Zaiger, 1991, modificado.) 
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FIGURA 5.29 
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Reação de conversão e estrutura das trioses-fosfato - gliceraldefdo-
3-fosfato (JPGald) e düdroxiacetona-fosfato (DHAP). A intercon
versão entre 3PGald e DHAP é cacalisada pela enzima rriose-fosfaco 
1Somerase. 

10 moléculas de triose-P (10 X 3C) regeneradas na forma de 
seis moléculas de RuBP (6 X 5C), e assim sucessivamente. 
A partir das moléculas de triose-P, os principais produtos da 
fotossíntese, o amido e a sacarose, podem ser então sintetizados, 
conforme veremos adiante. 

BALANÇO ENERGÉTICO DO CICLO C3 

Do ponto de vista energético, a fixação de uma molécula de 
C02 exige três moléculas de ATP e duas de NADPH. Duas 
moléculas de ATP e duas de NADPH são necessárias para 
movimentar a fase redutiva do ciclo (equações [12] e [13]). 
Uma terceira molécula de ATP é exigida na fase final da etapa 
regenerativa do ciclo C3, quando a ribulose fosfato (RuP) é 
transformada em RuBP. Assim, a produção de uma molécula 
de triose-P exige nove moléculas de ATP e seis nloléculas de 
NADPH (Fig. 5.30). 

REGULAÇÃO DO CICLO C3 

O ciclo de Calvin opera na interface entre o transporte de 
elétrons e conjunto de carboidratos que origina, sendo portanto 
regulado por fatores que afetam o processo fotoquímico e por 
fatores que interferem na de1nanda do organismo por compostos 
orgânicos (Lawlor, 1987). Além disso, a presença de concentra· 
ções adequadas de açúcares-P intermediários é fundamental para 
garantir a alta eficiência energética apresentada pelo ciclo C3• 

Essa condição é garantida pela fina regulação desse ciclo. Como 
nas demais vias metabólicas, os pontos críticos de tal regulação 
são essencialmente as reações irreversíveis. No ciclo C3, as etapas 
reguladoras críticas compreendem a reação de carboxiku;ao cata
lisada pela rubisco e as quatro reações da etapa regenera~iva cata· 
lisadas pelas enzimas: gliceraldeído-3-fosfato desidrogenase (Fig. 
5.30), frutose-1,6-bisfosfatase (FBPase; Fig. 5.30), a sedo-heptu
lose-1, 7-bisfosfatase (SBPase; Fig. 5.30) e a ribulose-5-fosfato 
cinase (Fig. 5.30). 

Sabemos que a atividade enzimática pode ser afetada pela 
quantidade de cada enzima e por mecanismos que modulam a 

atividade das enzimas já existentes no estrema do cloroplasto. A 
regulação da expressão de genes do núcleo e dos cloroplastos afeta 
a quantidade das enzimas. Entretanto, diferentes mecanismos que 
atuam em curto prazo (segundos ou minutos) podem aumentar 
ou diminuir a atividade das enzimas já fornIBdas. O ciclo C3 é 
regulado pela luz, sendo plenamente ativo em presença de luz e 
inativo no escuro. 

Regulação da rubisco 
A ativação da rubisco pela luz se dá através de um n1ecanismo 
complexo. Este envolve simultaneamente o fluxo de Mg2+ dos 
tilacóides para o estrema, ativação da enzin1a pelo C02 e Mg2+, 

au1nento do pH do estruma, bem como a ação de uma proteína 
ativadora denominada rubisco ativase (Buchanan et al., 2000). Em 
presença de luz, um mutante de Arabidopsis thaliana, deficiente 
na proteína rubisco ativase, caracteriza-se por um baixo nível de 
atividade da rubisco e exige uma elevada concentração de C02 

para crescer (Woodrow & Berry, 1988). 
O processo de ativação é reversível e compreende, inicial

mente, a formação de um complexo ternário enzima-C02-

Mg2+ ao qual se liga, em seguida, a RuBP. As moléculas de 
C02 que participam do processo de ativação são distintas 
daquelas que atuam como substrato (Fig. 5.31.A). A reação 
de ativação pelo C02, denominada de carbanülação, produz 
mudanças na conformação estrutural, aumentando a atividade 
catalítica da enzima. A enzima rubisco a1i11ase remove ribulose 
bisfosfato ligada à rubisco inativa, numa reação dependente de 
ATP. A rubisco livre pode então reagir com o C02 e o Mg2+ 

(Fig. 5.3 lB). Em estudos recentes, tem-se verificado que a 
própria rubisco ativase é uma enzima fortemente regulada 
que responde a sinais organo-específicos, à luz e ao re lógio 
circadiano das plantas. 

O extrato de algumas espécies (Phaseolus wlgaris, Solanum 
tuberosum) pode conter um potente inibidor da rubisco denomi
nado 2-carboxiarabinitol-1-fosfato (CA-1-P). Geralmente, esse 
composto encontra-se presente naquelas espécies que apresentam 
variações diurnas na atividade da rubisco. O CA-1-P acumula-se 
no escuro ou sob baixa intensidade luminosa, ligando-se à forn1a 
ativa da rubisco (Gutteridge & Gatenby, 1995). 

Regulação das enzimas da fase regenerativa do 
ciclo cj 
O n1ecanismo de ativação das quatro enzimas da fase regenera
tiva do ciclo C3 (ver Regulação do ciclo C3) pela luz é diferente 
do mecanismo da rubisco. A sua ativação envolve a participação 
da ferredoxina dos cloroplastos e de uma proteína denominada 
tiorredoxina (Buchanan, 1992). As tiorredoxinas são proteú1as de 
ferro-enxofre de baixo peso molecular, amplamente distribuídas 
nos reinos anin1al e vegetal e entre as bactérias, que desempe
nham várias funções celulares, inclusive a de regulação. As tior
redoxinas sofrem processos reversfveis de redução e oxidação em 
dois resíduos de cisteína próximos, formando grupamentos sulfi
drila, quando reduzidas (-SH HS-), e pontes dissulfeto, quando 
oxidadas (-S-S-) . 
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Modelo de regulação da rubisco. (A) A arivação da rubisco é catalisada pela rubisco ativase e favorecida pelo aumento do pH do estroma 
e da concentração de Mg2+ decorrentes do fluxo fotossintético de elétrons nos cloroplastos iluminados. (B) A rubisco ativase reinove a 
ribulose-1,5-bisfosfato ligada à rubisco inativa e descarbamilada, numa reação dependente de ATP. A rubisco livre pode então ser ativada 
por carbamilação ao se ligar ao C02 e, a seguir, ao Mg2• . (Hopkins, 1998, modificado.) 

O sistema ferre~ina/tiorredoxina, formado pela ferredoxina, 
pela ferredoxina-tiorredoxina redutase (FTR) e pela tiorredo· 
xina, faz parte de um mecanismo geral de regulação enzimá
tica mediado pela luz (Fig. 5.32). Nos cloroplastos iluminados, a 
ferredoxina recebe elétrons diretamente do Fotossistema 1 e, em 
seguida, reduz as tiorredoxinas. Esta última reação é 1nediada pela 
enzima ferredoxina-tiorredoxina redutase. Na seqüência, as rior
redoxinas reduzem grupamentos dissulfeto das enzimas-alvo, que 
passam, então, para um estado ativado. No escuro, através de um 
mecanismo ainda desconhecido, essas enzimas voltam ao estado 
oxidado, tomando-se novamente inativas (Buchanan, 1992). 

A fotorrespiração e o ciclo C2 

Até o início da década de 70, alguns fenômenos fotossintéticos 
representavam verdadeiros enigmas: 

1. Desde 1920, a partir dos experimentos de Otto Warburg, 
sabia-se que a assimilação fotossintética de C02 é inibida 
pelo 0 2 (efeito W arburg). Como se pode observar na Fig. 

5.33, quanto maior a quantidade de 0 2 no meio ambiente, 
menor a taxa de fotossíntese de plantas com n1etabolismo 
C3• As taxas fotossintéticas são medidas através do consumo 
de C02• Verificou-se, ainda, que o efeito inibitório do 0 2 

podia ser atenuado, ou mesmo eliminado, elevando-se a 
concentração de C02 da atmosfera. 

2. J. P. Decker (1955), ao estudar a fotossíntese de folhas de 
tabaco (planta C3), mantidas numa câmara selada, observou 
um aumento na taxa de liberação de C02 imediatamente 
após desligar a iluminação incidente sobre as folhas. Nesse 
experimento, as folhas eram mantidas ilumirladas até que a 
concentração de C02 no interior da câmara se estabilizasse 
num valor conhecido como poruo de compensação de C02• 

Essa concentração de C02 se estabelece no momento en1 
que a taxa de fixação de C02 pela fotossíntese se iguala 
à taxa de liberação de C02 pela respiração e fotorrespi· 
ração. Decker acompanhou a liberação de C02, na tran
sição luz-escuro, verificando que, nos primeiros 2 minutos 
de escuro, havia um au1nento brusco na liberação de C02 

seguido de um declínio até valores constantes e que seriam 
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sistema. (Hopkins, 1998, modificado.) 

normalmente esperados em condições de escuro devido à 
respiração celular. Essa liberação transitória e intensa de 
C02, pós-iluminação, foi interpretada como sendo depen
dente da luz. Daf a origem do termo fowrrespiração, que, dos 
pontos de vista bioquímico e fisiológico, nada tem a ver com 
a respiração celular propriamente dita. Os únicos pontos 
comuns entre os dois processos é que ambos consomem 0 2 

e dão origem à liberação de C02• 

J. A origem bioquímica do glicolato gerado durante a fotos· 
síntese. 

Todos esses fenômenos experimentais, aparentemente inde
pendentes, passara1n a ser compreendidos e integrados a partir 
do momento cm que W.L. Ogrene G. Bowcs, cm 1971, demons
traram que a rubisco também tem função oxigena.se e que o glico
lato é formado a partir dessa reação (Fig. 5.25). Até aquele ano, 
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Inibição da fotossíntese líquida em plantas de soja (C.J pelo 0 2• 

Esse efeito inibitório do 0 2 sobre a fotossíntese foi observado pela 
primeira vez cm 1920, sendo conhecido como efeito Warburg. A 
atmosfera atual contém 20,9% de 0 2 e 0,036% de C02• (Salisbury 
& Ross, 1992, modificado.) 

só se conhecia a função carboxilase da rubisco. Demonstrou -se, 
então, que o C02 e o 0 2 moleculares competem pelo sftio ativo 
da rubisco e pelo mesmo substrato (RuBP). Em condições atmos· 
féricas normais (0,036% de C02 e 21 % de Oi} e sob temperaturas 
moderadas (20-25ºC), a proporção entre as funções carboxilase/ 
oxigenase é de cerca de 3: 1. Ou seja, de cada quatro reações da 
rubisco, três são de carboxilação e uma é de oxigcnasc. A dimi
nuição da concentração do 0 2 ou aumento da concentração de 
C02 junto ao sftio ativo da rubisco podem reduzir a fotorrespi
ração devido ao aumento da função carboxilase em detrimento 
da função oxigenase. Essa competição entre 0 2 e C02 explica a 
inibição da fotossíntese das plantas C3 sob baixas concentrações 
de C02 ou sob altas concentrações de 0 2 (efeito Warburg). 

O CICLO C2 

O 2-fosfoglicolato (2P-glicolato), gerado pela função oxigenase 
da rubisco, é ponto de partida da via bioquímica C1 que envolve 
enzimas localizadas em três organelas: cloroplastos, peroxissomos 
e mitocôndrias (Fig. 5.34). Uma vez formado, o 2P-glicolato é 
rapidamente hidrolisado no estrema dos cloroplasros por uma 
fosfatase específica denominada fosfoglicolato fosfa1ase. O glico
lato é LTansportado para fora do cloroplasto através de um carrea
dor específico, localizado na membrana interna, cm troca com o 
glicerato. Já no interior dos peroxissomos, o glicolato é oxidado 
a glioxilato e, em seguida, submetido a uma reação de transa
minação que o convene no aminoácido glicina, conforme repre
sentado a seguir: 

CH20H-COOH ~ CHO-COOH (14) 
glicolaro glioxilaro 

CHO - COOH ~ CH2NH2-C00Ii [15) 
glioxilato glicina 

O peróxido de hidrogênio (H20z.) gerado na reação de 
formação do glioxilato é decomposto nos próprios peroxissomos 
pela enzima catalasc. A glicina é transferida para as mitocôndrias, 
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Esquema da via bioquímica do glicolato (ciclo C2) , responsável pela fotorrespiração. A via C1 envolve três organelas: cloroplasto, peroxis
somos e mitocôndrias. (Buchanan et al., 2000, modi.ficado.) 

onde duas moléculas de glicina (4 carbonos) são convertidas 
numa molécula do aminoácido serina (3 carbonos) e em uma 
molécula de C02• Portanto, a fonte imediata do C02 liberado na 
fotorrespiração é a molécula de glicina. Normalmente, as taxas 
de liberação de C02 pela fotorrespiração são aproximadamente 

cinco vezes maiores do que as taxas do ciclo de Krebs (Leegood 
et al., 1995). 

A formação de serina, a partir de duas moléculas de glicina, 
ocorre através de uma série complexa de reações que se processam 
em duas etapas. Primeiramente, uma molécula de glicina é descar-



boxilada pela enzimaglicina descarboxilase, gerando C02 e amônia 
(NH3), com a simultânea transferência de um grupo metílico 
para uma molécula intermediária denominada tetraidrofolaw. Na 
segunda etapa, o grupamento C1 do metilenotetraidrofolato é 
transferido para uma segunda molécula de glicina, formando uma 
molécula de serina, numa reação catalisada pela enzima serina 
transidroximetilase. A serina produzida nas mitocôndrias é então 
exportada para os peroxissomos, onde é submetida a uma reação 
de transaminação formando o hidroxipirnvaw. Este último, pela 
ação da enzima hidroxipirnvaro redutase, é reduzido a glicerato. 

A última reação do ciclo Ci dá-se com a entrada do glice
rato no interior dos cloroplastos, através de um co-cransportador 
da membrana interna dos cloroplastos que faz a troca do glice
rato pelo glicolato. O glicerato é fosforilado a 3POA pela glice· 
raU> cinase, sendo então incorporado ao ciclo C3. Assim, a cada 
duas moléculas de glicolato geradas pela rubisco, crês carbonos 
retomam ao ciclo C3 na forma de 3PGA, enquanto um carbono 
já reduzido é efetivamente perdido na forma de C02• Isso signi
fica que 75% do carbono originalmente incorporado ao 2P-glico
lato é recuperado pela via C1 através da reintegração do 3PGA 
ao ciclo C3• 

Algumas algas e bactérias focossintetizantes excretam quanti
dades maciças de glicolato para o meio externo quando a dispo
nibilidade de C02 é fortemente limitada ou a concentração de 
oxigênio repentinamente elevada. Tal fenômeno indica que 
esses organismos possuem uma baixa capacidade de metabolizar 
o glicolato. Experimentalmente, através do escudo de mutantes 
e do uso de inibidores da via fotorrespiratória, já se comprovou 
que o acúmulo de 2P-glicolato ou de glicolato é inibitório para a 
assimilação fotossintética do C02• O acúmulo de glicolato, glio
xilato ou glicina em plantas mutantes, deficientes em enzimas do 
ciclo Ci, acarreta a diminuição do estado de ativação da rubisco, 
provocando o decréscimo da fotossíntese e da própria fotorrespi
ração. De modo geral, mutações na via fotorrespiratória são letais 
(Lorimer & Andrews, 1981). 

Cabe ainda destacar que a liberação de C02, durante a 
conversão de glicina a serina, é acompanhada da liberação de 
quantidades equivalentes de nitrogênio na forma de amônia. 
Como a NH3 é tóxica para os tecidos vegetais, as folhas dispõem 
de um eficiente mecanismo que permite a sua imediata recupe
ração. Nos cloroplastos, o NH3 é rapidamente reincorporado em 
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moléculas orgânicas através de um sistema enzimático constituído 
por duas enzimas: a gl1uamina sintetase e a glutamato sintase. 

FATORES QUE AFETAM AS TAXAS DE 
FOTORRESPIRAÇÃO 

As taxas de fotorrespiração são tão dinâmicas quanto as taxas 
de fotossíntese, sofrendo alterações com a luz, concentração 
de C02 e temperatura. Os principais fatores que influenciam 
as taxas de fotorrespiração são razão COi/02 e a temperatura 
foliar. Conforme já mencionamos, a eficiência fotossintética das 
plantas C3 é significativamente afetada pela fotorrespiração. Nas 
condições atmosféricas normais - 0,036% de C02 e 21%de02 - , 

a fotorrespiração pode ocasionar uma diminuição na assimilação 
líquida de carbono de 20 a 50%, dependendo da temperatura. 

As taxas de fotorrespiração aumentam à medida que a inten
sidade luminosa e a temperatura se elevam. A fotorrespiração é 
favorecida pelo aumento da temperatura foliar porque a solubili
dade do C02 no meio aquoso tende a diminuir mais rapidamente 
que a do 0 2, à medida que a temperatura foliar aumenta (Tabela 
5.2). As mudanças na razão 0 2:C02 alteram as taxas de fixação 
de C02 e as taxas de focorrespiração em decorrência do caráter 
competitivo desses dois substratos pelo sítio ativo da rubisco. 
Em função de seus efeitos sobre as taxas dos ciclos C2 e C3, as 
alterações nas concentrações relativas dos gases 0 2:C02 podem 
repercutir significativamente sobre as taJCas de crescimento de 
uma planta, conforme ilustra a Tabela 5.3. 

O PAPEL DA FOTORRESPIRAÇÃO 

Se a fotorrespiração pode ter repercussões cão negativas para 
grande parte das espécies vegetais, por que persiste nas espécies 
vegetais contemporâneas? Por que não foi eliminada através de 
pressões de seleção no curso da evolução? A fotorrespiração é 
um processo essencial, inevitável ou ambos? As respostas a tais 
questões ainda são polêmicas e indefinidas. Mas um fato incon
testável é que a fotorrespiração é decorrência de um "defeito" 
da rubisco: a presença da função oxigenase, origem do glico
lato. Muitos pesquisadores defendem a hipótese de que a ativi
dade oxigenase é uma conseqüência inevitável do mecanismo de 
reação da própria carboxilação. 

Solubilidade (µM) 

Temperatura (ºC) 

10 
20 
30 
40 

21% 0 , 

348 
299 
230 
224 

0,035% CO, 

17 
13 
9 
8 

Razão [OJCO,] 

20,5 
23,0 
25,5 
28,0 
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Concentração 
de C02 (ppm) 

110 
320 
640 

Não podemos esquecer que, no período inicial da história da 
Terra, a atmosfera era rica em C02 e muito pobre em 0 2 (0,02%). 
' A medida que a concencração do 0 2 atJnosférico foi aumen-
tando, pela própria atividade dos organismos fotossintetizantes, 
a competição do 0 2 pelo sítio ativo da rubisco foi se tornando 
cada vez mais importante. Como a ameaça representada pela 
elevação crescente do 0 2 atJnosférico não foi acompanhada por 
modificações no funcionamento da rubisco, enquanto oxigenase, 
mecanismos adequados de eliminação do glícolato tomaram-se 
necessários. Muitos organismos aquáticos desfosforilam o 2-fosfo
glicolato e excretam o glícolato. Nas plantas superiores, por sua 
vez, a via C2 permite a recuperação da maior parte do carbono 
desviado do ciclo C3 pela função oxigenase da rubisco. Conforme 
já vimos, 75% do carbono desviado do ciclo C3, na forma de 
glicolato, são reintegrados à via e) por intermédio do glicerato 
gerado pela via C2 (Fig. 5.34). 

Alguns especialistas acribuem à focorrespiração um papel 
importante na proteção das plantas contra a fotoinibição da 
fotossíntese. A fotorrespiração representaria um dreno consu
midor do excesso de A TP e NADPH (ou ferredoxina reduzida) 
produzidos quando os níveis de radiação são excessivamente 
elevados. Funcionaria, portanto, como uma "válvula de escape" 
para a dissipação da energia metabólica excedente. Esse excesso 
normalmente ocorre em dias ensolarados, durante períodos de 
seca. Nessas condições, o C02 não pode entrar no mesófilo foliar 
devido ao fechamento dos estômatos, limitando o ciclo redutivo 
C3, principal processo consumidor da energia fotoquímica. Na 
ausência da fotorrespiração, o acúmulo exagerado de energia 
fotoquímica pode resultar em reações de dissipação de energia 
danosas à estrutura fotoquímica, ou seja, pode ocorrer a fotoxi
dação dos fotossisternas e antenas. Essa hipótese é suportada pela 
perda de capacidade fotossintética (denominada fotoinibição) que 
pode ser observada quando plantas são iluminadas na ausência 
simultânea de 0 2 e de C02• Além disso, cálculos estequiomé
tricos sobre o consumo de ATP e NADPH durante a operação 
combinada dos ciclos CJC2 indicam que o consumo de energia 
aumenta na medida em que a concencração de C02 da atmosfera 
circundante diminui e se aproxima do ponto de compensação 
de C02• Nesse momento, para cada C02 fixado, o consumo de 
energia fotoquúnica pelos ciclos Cz/C3 é aproximadamente três 
vezes maior do que o consumo do ciclo e) isoladamente (Lorimer 

Aumento da massa seca 
(n1g por planta por 10 dias) 

10 
565 
804 

150 
1.076 
1.144 

& Andre\VS, 1981). O aumento das taxas do ciclo de C2 elevam 
o consumo de energia para a fixação de C02• Durante períodos 
de deficiência hídrica, o ponto de compensação de C02 pode ser 
rapidamente atingido no interior dos espaços aéreos do mesófilo 
foliar, enquanto a concentração de 0 2 tende a permanecer esta
bilizada em torno do valor atJnosférico de 21 %. 

Mecanismos fotossintéticos de 
concentração de C02 

Em algumas espécies de plantas, a fotorrespiraç.ão é tão baixa que 
não pode ser detectada. Isso não se deve a propriedades diferen
ciadas da rubisco, mas sim a mecanismos especiais de acumulação 
de C02 nas vizinhanças da enzima. Na presença de concentrações 
suficientemente elevadas de C02, a reação de oxigenase é supri
mida. Em plantas vasculares, são conhecidos dois mecanismos 
concentradores de C02 no sítio de carboxilação da rubisco, os 
quais analisaremos a seguir. 

MECANISMO C4 

O mecanismo concentrador de C02 das plantas C4 baseia-se num 
ciclo de carboxilação e descarboxilação que se distribui entre dois 
tipos diferenciados de células fotossintéticas: as células do mesó
filo e as células da bainha perivascular (Fig. 5.35). As células do 
n1esófilo e da bainha perivascular apresentam notáveis diferenças 
em suas propriedades bioquímicas, fisiológicas e ultra-estrutu· 
rais. A bioquímica da via C4 é, portanto, fortemente integrada 
a adaptações anatômicas especiais, conhecidas em seu conjunto 
como anatomia do tipo Kranz (Fig. 5.36; terrno alemão que signi
fica coroa). Essa anatomia foliar diferenciada tem duas conse
qüências fisiológicas particularmente importantes. A primeira 
é que o C02 pode ser concentrado nas células da bainha peri
vascular com reduzidas perdas por difusão. As paredes dessas 
células são espessas e apresentam uma baixa permeabilidade aos 
gases. A segunda é que a maioria das células do mesófilo situa
se imediatamente adjacente a células da bainha perivascular, 
sendo conectadas por numerosos plasmodesmas. Isso possibilita 
u1na cooperação dinâmica e eficiente entre os dois tipos celu
lares ao desempenharem as suas tarefas fotossintéticas específicas. 
Medidas experimentais demonstram que a concentração de C02 
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O ciclo C4 de assimilação fotossintética do carbono envolve 
divisão de tarefas entre dois t ipos de células (células do mesófilo 
e células da bainha perivascular) e quatro estapas: (1) carbo
xilação do ácido fosfoenolpirúvico (PEP) catalisada pela PEP 
carboxilase, formando um ácido orgânico de quatro carbonos 
nas células do mesófilo; (2) transporte do composto de quatro 
carbonos para as células da bainha perivascular; (3) descarboxi
Lação do composto de quatro carbonos gerando C02 e uma molé
cula orgânica de três carbonos; (4) transporte do ácido orgânico 
de três carbonos de volca às células do mesófilo e regeneração do 
PEP. (Leegood, 1993.) 

Corte transversal de uma folha de planta e. (milho)' caracterizando 
a anatomia Kranz. Em destaque, as células da bainha perivascular, 
envolvendo os feixes vasculares, contendo cloroplastos (lOX). 
(Fotografia gentilmente cedida pelo Departamento de Botânica da 
UFRRJ.) 
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nas células da bainha perivascular pode atingir valores 10 vezes 
superiores aos valores normalmente encontrados na atmosfera 
(Furbank & Taylor, 1995). 

As espécies C4 são predominantemente tropicais e subtro
picais, ocorrendo en1 18 fanu1ias de plantas superiores (Smith, 
1998). Estas incluem culturas importantes como o nlilho, o sorgo, 
a cana-de-açúcar, assim como 8 das 10 piores ervas daninhas do 
mundo. A tiririca (Cyperus rotundus), o capim-colchão (Digitaria 
horizontalis) e o capim-arroz (Echinochloa colonum) são exem
plos de plantas daninhas com metabolismo C4• Menos de 1 % 
das angiospermas são plantas C4, e a maioria das espécies são 
monocotiledôneas, principaln1ente gramíneas e ciperáceas. Entre
tanto, mais de 300 espécies C4 são dicotiledôneas. Pelo menos 11 

gêneros incluem espécies C3 e espécies C4 (Leegood, 1993). 
Supôe-se que as principais forças evolutivas que conduziram 

ao surgimento das plantas C4 tenham sido a progressiva redução 
da concentração do C02 atmosférico em combinação com o 
estresse hídrico e altas temperaturas. Essas condições limitam 
extremamente a aquisição de C02 em plantas com fotossíntese 
C3, favorecendo ao máximo a fotorrespiração. As plantas C4 são 
especialmente bem adaptadas a condições ambientais onde a irra

diância e a temperatura são elevadas, apresentando ainda uma 
boa tolerância ao estresse hídrico (La,vlor, 1987). 

O surgimento da via C4 é u1n evento relativa1nente recente na 
evolução do reino vegetal. Se o tempo de evolução da fotossín
tese geradora de 0 2 fosse projetado num intervalo de 24 horas, 
a fotossíntese C4 teria surgido durante a última meia hora. A 
descoberta de espécies intermediárias CJ-C4 confirma a hipótese 
de uma evolução gradual a partir de ancestrais Cy Outro aspecto 
importante é que a fotossíntese do tipo e. distribui-se entre dife
rentes grupos de plantas não relacionados filogeneticamente. 
Por esse motivo, aceita-se a hipótese de que esse mecanismo 
tenha evoluído independentemente diversas vezes. Isso talvez 
pernlita explicar as variações bioquímicas que resultaram em dife
rentes tipos de mecanismo e •. Essas diferenças são observadas no 
processo de descarboxilação, conforme veremos mais adiante. 

O ciclo bioquúnico C4 

Na década de 1960, Kortschach, no Havaí, e Hatch & Slack, 
na Austrália, estudavam a fixação de C02 em milho, gramí
neas tropicais e em cana-de-açúcar utilizando folhas tratadas 
com 14C02, em experimentos similares aos realizados pelo grupo 
do Dr. Calvin. Tais investigações revelaram que, nessas espé
cies, o primeiro produto estável da fotossíntese era uma molé
cula de quatro carbonos (oxaloacetato e maiato). A reação 
de carboxilação inicial das plantas C4 foi descoberta Logo em 
seguida. A enzima PEP carboxilase (PEPcase) catalisa a carboxi
lação irreversível do ácido fosfoenol pirúvico (PEP), tendo como 
produto o imediato ácido oxaloacético (AOA), conforme indi
cado a seguir: 

HCQ3- + PEP~ AOA +Pi [1 6) 

Convén1 destacar que a PEPcase utiliza carbono na forma de 
bicarbonato (HC03 - ), enquanto a rubisco utiliza o carbono na 
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A via fotossintética C4 é responsável pelo "bombeamento" bioquímico do C02 da atmosfera para o ciclo de Calvin, que opera nos cloro
plascos das células da bainha perivascular. A regeneração de cada molécula de PEP, a partir do piruvato, é catalisada pela piruvato fosfato 
dicinase e exige o gasto de duas moléculas de A TP. 

forma de C02• No pH dos fluidos celulares, o C02dissolvido sob 
a forma de ácido carbônico dissocia-se, formando predominan
temente o íon bicarbonato (HC03 - ). No entanto, a disponibili
dade de C02 para a rubisco é garantida pela atividade da enzima 
anidrase carbônica, que atua deslocando a reação no sentido da 
formação de C02• 

O ciclo C4 pode ser convenientemente dividido em três fases: 
uma carboxilativa, uma descarboxilativa e, finalmente, uma fase 
regenerativa (Fig. 5.37). O C02 atmosférico é fixado no cito
plasma das células do mesófilo através da reação catalisada pela 
PEPcase (fase carboxilativa). Dentro das células do mesófilo, o 
ácido oxaloacético produzido pela ação PEPcase pode ser meta
bolizado de duas maneiras (Fig. 5.38). Uma envolve a redução do 
cetoácido a hidroxidoácido. Essa reação ocorre nos cloroplastos 
e é catalisada pela enzima NADP-malato desidrogenase (NADP
MDHase). A ourra via ocorre através de uma reação citoplas
mática mediada por uma aspartaio aminotransferase. Após a sua 
formação, maiato ou aspartato (4 carbonos) são exportados para 
as células da bainha perivascular, onde são submetidos a reações 
de descarboxilação. 

Embora a reação de carboxilação seja con1um a todas as plantas 
C4, variações bioquímicas são encontradas na fase de descarboxi· 
lação. Esta é a base da divisão das plantas C4 em três subgrupos, 
de acordo com a eniima que caralisa a reação de descarboxilação 
(Fig. 5.39). Plantas como o milho, o sorgo, a cana-de-açúcar e 
a planta daninha Digitaria sanguinalis descarboxilam o maiato 
no interior dos cloroplastos das células da bainha perivascular 
através da enzirn.amálica depenàente de NADP (equação [17]) . Já 

em Aniaranthus sp. e em Panicum. miliacium (milheto), a enzima 
descarboxiladora dominante é a enzima málica depenàente de NAD 
(equação [ 18]), localizada nas mitocôndrias. No terceiro grupo, 
no qual se encontram plantas do gênero Spartina sp. e o Panicum 
maximum, a descarboxilação é catalisada por uma enzinla citoplas
mática denominada PEP carboxiquinase (equação [19]) (Leegood, 
1993). Todas as descarboxilases catalisam reações reversíveis, 
conforme as seguintes equações: 

MALA TO + NADP+ -
PIRUVATO + C02 + NADPH [17) 

MALATO + NAD+ ++ 

PIRUVATO + C02 + NADH [18] 

AOA + ATP - PEP + C02 + ADP [19) 

Nos cloroplastos das células da bainha vascular, as moléculas 
de C02 geradas pelas reações de descarboxilação são incorporadas 
ao ciclo de Calvin-Benson (ciclo C3). O produto de 3 carbonos 
resultante retorna às células do mesófilo, onde será utilizado para 
regenerar a molécula primária que reage com o C02 atmosférico, 
oPEP. 

Em todos os três subgrupos de plantas C4, a regeneração do 
PEP, a partir do piruvato, ocorre nos cloroplastos das células do 
mesófilo, através de uma reação catalisada pela eniima píruvato 
fosfato dicinase: 

PIRUVATO + Pi + ATP--. 
PEP + AMP + PPi + H+ [20) 
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FIGURA 5.38 
O ácido oxaloacético, fonnado na reação de carboxilação catalisada pela PEPcase, pode ser reduzido a maiato ou sofrer uma transami
nação, dando origem ao aspartato. 

Essa reação é forçada a ocorrer na direção da síntese de PEP 
devido à hidrólise do PPi (pirofosfato) por uma pirofosfaiase dos 
cloroplastos: 

(21] 

Conforme se pode observar na equação (20], a regeneração do 
PEP, a partir do piruvato, consome duas ligações fosfato do ATP. 
A manutenção do ciclo C4 exige, portanto, um gasto adicional de 
duas moléculas de ATP por molécula de C02 fixada. Portanto, 
nas plantas C1, o custo energético total de cada molécula de C02 

fixada, pela ação conjunta dos ciclos Ci e C1, é de 5 ATP e 2 
NADPH. Conseqüentemente, a fixação de C02 em plantas C4 

apresenta uma exigência quântica (número de fótons) maior do 
que a de uma planta Ci, em condição atmosférica normal. 

A regulação do ciclo C4 

A operação do ciclo C1 exíge uma complexa regulação. Além de 
envolver vários compostos intennediários que transitam entre os 
dois tipos de células fotossintéticas, o funcionamento do ciclo C4 

precisa ser coordenado com o ciclo C3• 

Da mesma forma que o ciclo C3, certas enzimas-chave do 
ciclo C1 são reguladas pela luz. Alén1 de induzir a expressão de 
genes envolvidos no ciclo C4, a luz promove alterações na estru
rura das proteínas já sintetizadas, modificando a sua atividade 

catalítica. A enzima málica dependente de NADP (equação 
[17)) está sujeita ao controle redox pelo sistema tiorredoxina, 
sendo inativa no escuro. A piruvato fosfato dicinase (equação 
[20)) é regulada por um mecanismo de fosforilação/desfosfori
lação catalisado por uma única proteú1a reguladora. A fosfori
lação reduz a atividade da enzima, sendo o mecanismo contro· 
lado pelos níveis de A TP e Pi (fosforilação) e de AMP e PPi 
(desfosforilação). A PEP carboxilase é uma enzima regulada 
alostericamence que responde à t ransição claro/escuro (Leegood, 
1993). As propriedades reguladoras da PEPcase serão abordadas 
mais adiante. 

MECANISMO MAC (METABOLISMO 
ÁCIDO DAS CRASSULÁCEAS) 

A via MAC (CAM, do inglês Crassulacean acid mecabolism) é 
um mecanismo fotossintético concentrador de co? selecionado 
em resposta à aride.z de ambientes terrestres e à limitação na 
disponibilidade de C02 em ambientes aquáticos (Keely, 1998). 
Períodos de seca podem ocorrer devido a uma condição climática 
(desertos, semi-áridos), à inconstância no suprimento de água 
ou, mesmo, à salinidade excessiva em determinado hábitat. Já 
a limitação de C02, em ambientes aquáticos, deve-se à elevada 
resistência difusiva da água ao C02 (104 vezes maior que a da 
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atmosfera) e à competição diurna pelo C02 disponível entre os 
organismos fotossintetizantes aquáticos. 

Até o momento, a via MAC foi encontrada em 26 famílias de 
angiospermas, em 38 espécies de pteridófitas aquáticas perten
centes ao gênero Isoetes (Lycophyta), em duas espécies de pteri
dófitas terrestres (epífitas) e em uma família de gimnosperma. 
Pesquisas em curso indicam que todas as espécies aquáticas do 
gênero lsoer.es seriam MAC. Assim, estima-se que 6% da flora 
aquática e 8% das espécies terrestres apresentem metabolismo 
MAC (Keeley, 1998). 

Provavelmente, todas as espécies de Cactáceas e de Crassu
láceas possuem metabolismo MAC, exclusivamente. Nas outras 
famílias, são encontradas espécies C3, MAC obrigatórias e facul
tativas. As plantas MAC facultativas são aquelas que apresentam 

o metabolismo MAC em determinadas condições ambientais. 
Em condições favoráveis, as MAC facultativas apresentam 
metabolismo do tipo C3. Bromeliáceas e Orquidáceas epífitas de 
ecossistemas áridos ou de florestas tropicais apresentam nume
rosos representantes com metabolismo MAC. Cerca de 50% das 
plantas MAC conhecidas são epífitas. O abacaxi (Bromeliácea) 
e o agave são exemplos de plantas cultivadas com metabolismo 
MAC. A ampla distribuição taxonômica e ecológica das plantas 
MAC sugere que esse mecanismo também teria surgido muitas 
vezes no curso da evolução (Leegood, 1993). 

A via bioquímica MAC 
As plantas MAC são caracterizadas pela fixação maciça de 
C02 no período noturno. O mecanismo MAC fundamenta-se 
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Esquema representativo do merabolismo ácido das crassuláceas (MAC), mostrando a separação temporal entre a fixação do C02 atmos· 
férico pela PEP carboxílasc (noturna) e a fixação de C02 pelo ciclo de Calvin (diurna). A fixação noturna de C01 leva ao acúmulo de 
maiato no vacúolo. Durante o dia, o maiato é descarboxilado, fornecendo C02 para o ciclo de Calvin. (Leegood, 1983, modificado.) 

num processo de carbcJdlação (noturna) seguido de uma etapa 
de descarboxilação (diurna), esm última responsável pelo supri
mento de C01 para o ciclo C3• As espécies MAC terrestres abrem 
os estômatos durante a noite e os mantêm fechados durante o 
dia, contrariamente ao que ocorre com a maioria das plantas 
terrestres. 

A fixação noturna do C02 também é catalisada por uma 
isoforma da PEPcasc. O C01 fixado é acumulado nos vacúolos 
na forma de maiato (Fig. 5.40). Por esse motivo, durante a noite, 
a acidez celular vai aumentando progressivamente. Durante o 
dia, os estômatos se fecham, mas o C02 para o ciclo C3 passa a 
ser fornecido pela descarboxilação do maiato. Ao longo do dia, 
devido ao consu1no do maiato, o pH dos vacúolos das células 
fotossintéticas au1nenta progressivamente. À noite, o amido é 
hidrolisado para a geração de PEP, acumulando-se durante o dia 
como produto da fotossíntese e da descarboxilação do maiato. 

Deve-se ressaltar que o mecanismo bioquímico de carboxilação 
das plantas MAC e C4 é o mesmo, diferenciando-se quanto à sua 
regulação. Nas plantas C4, há uma separação espacial (anatô· 
mica) entre a carboxilação pela PEPcase e o ciclo C3, processos 
que transcorrem simultaneamente. Já nas plantas MAC, a sepa
ração desses eventos é apenas temporal, ocorrendo na mesma 
célula fotossintética. A fixação do C01 atmosférico pela PEPcase 
se processa à noite, enquanto a fixação de C02 pelo ciclo de~ 
ocorre durante o dia. 

O mecanismo MAC e a sobrevivência das plantas 
O mecanismo MAC aumenta extraordinariamente a eficiência de 
tlSO da água (EUA), sendo encontrado em plantas adaptadas a 
ambientes áridos ou sujeitos ao suprimento de água apenas perió-

dico. A fixação noturna de C01 tem como resultado a diminuição 
da perda de água porque a diferença de pressão de vapor da água 
entre as folhas e a atmosfera atinge valores mínimos durante 
a noite. Em regiões desérticas, as diferenças entre as tempera
turas diurnas e noturnas são enonnes, podendo atingir 20"C. Ao 
mesmo tempo, a presença de elevadas concentrações de C01 no 
mesófilo foliar de plantas MAC, durante uma parte do período 
diurno (1%), minimiza a fotorrespiração. 

Ou era característica impressionante das plantas MAC é a sua 
extrema flexibilidade metabólica. E1n várias espécies, a fotossín
tese C1 ou MAC pode ser induzida por mudanças nas condições 
ambientais. O advento de uma seca ou o aumento da salinidade 
induzem o metabolismo MAC em muitas espécies facultativas. 

A continuidade da seca por um tempo prolongado pode levar a 
um fechamento cornplcto dos estômatos. Nessa situação extrema, 
embora as plantas não apresentem nenhuma troca gasosa com a 
atmosfera, o seu conteúdo de ácidos orgânicos continua a flutuar 
ao longo do dia. Isso reflete a reciclagem interna do C02 gerado 
pela respiração e fotorrespiração. Tal reciclagem de C02, além de 
garantir a sobrevivência em condições extremamente secas, evita 
a fotoinibição e permite que a planta responda imediatamente ao 
retorno da disponibilidade de água (Leegood, 1993). 

Já entre as plantas aquáticas, o mecanismo MAC permite 
a sobrevivência em ambientes densamente ocupados por fito
plâncton, algas ou outras plantas aquáticas. Nesses ambientes 
aquáticos, a disponibilidade de C02 é extremamente limitante 
durante o período diurno. A grande vantagem das plantas dotadas 
de mecanismo MAC é sua capacidade de utilizar o C02 liberado 
pela respiração noturna de outras plantas e animais que ocupam 
o seu hábitat. 
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Algumas espécies anfíbias são capazes de exibir metabolismo 
MAC enquanto o desenvolvimento se dá sob a água. Mas, diante 
da exposição ao ambiente aéreo, os tecidos fotossintéticos, em 
contato com a atmosfera, passam a apresentar, exclusivamente, 
a via Cy A mesma planta pode, portanto, apresentar simulta
neamente as vias MAC e C3• Em outras espécies, os metabo
lismos C3 e MAC se sucedem ao longo do ciclo de vida da planta 
(Keeley, 1998). 

A PEP CARBOXILASE 

A PEP carboxilase é uma enzima citossólica que se distribui 
universalmente em todas as células vegetais. Poré1n, nas plantas 
C4 e MAC, a PEPcase assume um papel destacado e especial na 
fotossíntese. Nas folhas das plantas C4, a atividade da PEPcase 
pode atingir valores centenas de vezes maiores do que os valores 
encontrados nas folhas das plantas C3 ou nos demais tecidos 
da própria planta C1• Como várias outras enzi.mas, a PEPcase 
ocorre sob a forina de várias isoenzimas, cada uma delas codifi
cada por um gene diferente e sujeita a uma regulação diferen
ciada (Leegood, 1993). 

Uma característica crucial da PEPcase, quando comparada à 
rubisco, é a de que essa enzima atua apenas como carboxilase. 
Além disso, a afinidade da PEPcase pelo HC03 - é mais elevada 
do que a afinidade da rubisco pelo C02• Enquanto o Km(C02) 

da rubisco das plantas C3 situa-se na faixa de 15 a 25 µM, o 
Km(HC03 - ) da PEPcase situa-se em torno de 8 µM (Moroney 
&Somanchi, 1999). Ou seja, a PEPcase é uma enzima carboxi
lativa mais eficiente do que a rubisco, podendo carboxilar ainda 
que a disponibilidade de C02 seja muito baixa, o que não acon
tece com a rubisco. 

Regulação da PEPcase 
A PEPcase é uma enzima alostérica sujeita a ativação pela glicose-
6-fosfato, pelas trioses-P, e a inibi.ção pelo L•malato. Essas caracte
rísticas indicam que flutuações na concentração desses compostos 
no citoplasma regulam a atividade da PEPcase. Nas plantas C4, a 
PEPcase também é regulada pela transição luz-escuro. O meca
nismo de modulação da PEPcase pela luz envolve modificações 
das enzimas que afetam, principalmente, as suas propriedades 
alostéricas. Em presença de luz, a PEPcase das plantas C1 é f os{o
rilada pela ação catalítica de uma enzima cinase solúvel. A fosfo
rilação toma a PEPcase menos sensível ao efeito inibitório do 
mala to e, portanto, mais ativa durante o período diurno (Cholet 
et al., 1996). No caso das plantas MAC, o grau de fosforilação 
da PEPcase é, portanto, a sensibilidade ao maiato; é contro
lado pelo ritmo circadiano endógeno das plantas, e não pela 
luz. Estudos sobre a variação da atividade diária da PEPcase, 
extraída da planta MAC BryophyUum, mostraram que a PEPcase 
é 10 vezes nlais sensível ao maiato durante o período luminoso 
do que quando extraída das plantas durante do período escuro. 
Verificou-se, ainda, que, ao contrário das plantas C4, a forma 
noturna era fosforilada e que a forma diurna era desfosforilada 
(Fig. 5.41; Nirnmo etal., 1995). 

De modo generalizado, enquanto a fosforilação reversível de 
proteínas é catalisada por vários tipos de proteína cinase, a desfos
forilação é catalisada por fosfatases. O estado de fosforilação de 
uma proteína in vivo depende, assim, do balanço entre as ativi
dades de cinases e fosfatases, podendo ser regulado por n1udanças 
na atividade de ambas as enzimas ou na atividade apenas de uma 
delas (cinase ou fosfatase). Em Bryophyllum, o principal fator 
determinante do estado de fosforilação da PEPcase é a variação 
da atividade de wna cinase específica. Nessa planta MAC, tanto 
a luz como temperaturas elevadas promovem o desaparecimento 
da PEPcinase, resultando na redução da atividade da PEPcase 
no perlodo diurno (Nirnmo et al., 1995). 

O DESTINO DOS PRODUTOS DA 
FOTOSSíNTESE 

Em todas as plantas, a n1aior parte do carbono fixado na fotossín
tese é utilizada para a formação de carboidratos, principalmente 
sacarose e amido, que são os produtos mais estáveis do processo 
fotossintético (Fig. 5.24). 

Os carboidratos são moléculas extremamente importantes 
para as plantas. Além de fornecerem energia para o processo 
respiratório e esqueletos de carbono para a síntese das demais 
biomoléculas, os carboidratos também constituem wn impor
tante componente estrutural do organismo das plantas. A maior 
parte da matéria seca das plantas é formada por constituintes da 
parede celular, a qual é, majoritariamente, constituída de celu
lose, wn polímero de glicose. Entretanto, é importante destacar 
que uma parte da energia luminosa absorvida pelos cloroplastos 
é diretamente utilizada em outros processos bioquímicos, entre 
os quais a assimilação de N03 - e S04 - e a biossíntese de amino
ácidos (Fig. 5.4). 

Parte dos carboidratos gerados na fotossíntese (fotoassimilados) 
é utilizada para satisfazer as necessidades biossintéticas das células 
foliares, fluindo para o metabolisn10 respiratório, para o metabo
lismo do nitrogênio e outras biossíoteses. A parcela excedente 
de carboidratos pode ser exportada das células fotossintéticas na 
forma de sacarose, ou ser arn1azenada no próprio cloroplasto na 
forma de amido (Fig. 5.42). O destino do carbono nos tecidos 
fotossintéticos depende, portanto, do estágio de desenvolvimento 
foliar. Folhas imaturas retêm grande parte dos fotoassirnilados 
para a síntese de seus constituintes celulares (lipídios, ácidos 
nucléicos, aminoácidos, proteínas, celulose etc.), podendo inclu
sive importar fotoassimilados de outras partes da planta. Ern folhas 
maduras, ao contrário, grande parte dos fotoassimilados é expor
tada através do floema para outras regiões da planta (fontes). 

Durante o período luminoso, o amido acumula-se no estroma 
dos cloroplastos na forma de grânulos, ao passo que, durante a 
noite, o amido é remobilizado e consumido na respiração. Na 
maioria das plantas, a sacarose é a principal forma de transporte 
e distribuição dos fotoassimilados para as regiões consumidoras 
(drenos), representadas pelas raízes, ápices caulinares, folhas 
iniaturas e órgãos de reserva em formação (frutos, sementes, 
tubérculos). A sacarose é sintetizada no citossol das células 
fotossintéticas. Algumas plantas, tais como a soja, o espinafre e 



lAtivfdade 

luz cc.1 

Proteína 
Citossólica 

~ /? 
Cinase 

da 
PEPcase 

.. 
Ca ·dependente 

Escuro (C,) OU 
dia (MAC) 

Noite (MAC) 

Clnase 
da 

PEPcase 

Fowsslnrese 121 

t Atividade 

ATP AOP 
SER \ +. >------- '-._ / / SER°® 

~ 4( '\ • 1PEPCASE1 

..----------L?...., Pi H20 ~---' -------~ 
MAIS SENS{VEL AO MALATO MENOS SENS{VEL AO MALATO 
MENOS SENSIVEL AO G-6-P MAIS SENSIVEL AO G-6-P 
MENOS ATIVA ESCURO-(C4) e MAIS ATIVA LUZ-(C4) e 

DIA (MAC) ESCURO (MAC) 

Modelo de mecanismo molecular proposto para a regulação da atividade da PEP carboxilase en1 plantas C4 (diurna) e MAC (noturna). A 
luz en1 plantas C1 e um sinal noturno ainda desconhecido em plantas MAC ativam un1a cinase da PEP carboxilase. Essa cinase, ao fosfo
rilar a PEP carboxilase, aumenta a sua atividade. (Cholet et al., 1996, modificado.) 

o tabaco, armazenam o excesso de fotoassimilados como amido 
nos cloroplastos. Porém, plantas corno o milho, a aveia e a 
cevada armazenam, temporariamente, grande parte dos carboi
dratos excedentes no interior dos vacúolos na forma de sacarose, 
acumulando pouco amido. Na cana-de-açúcar e na beterraba, a 
sacarose constitui uma reserva de longo prazo. 

Síntese de amido nos cloroplastos 
O amido é o principal carboidrato de reserva das plantas supe· 
riores, existindo em duas formas - amilose e amilopectina (Fig. 
5.42A). A amilose é um polfmero linear da glicose gerado pela 
ligação entre o primeiro e o quarto carbonos de duas moléculas 
de glicose (ligação a- L,4). A amilopecrina é semelhante à amilose, 
mas apresenta ligações do tipo a-1,6 a cada 24-30 resíduos de 
glicose, o que origina uma molécula ramificada. 

A acumulação de amido nas folhas é um processo dinâmico. 
Q uando velocidade de síntese de açúcares-fosfato, nos cloro
plascos, excede a sua capacidade de exportação para o citoplasma, 
a sfntese do amido é intensificada. Afruiose-6-fosfaco (Fru-6-F) é 
o composto intermediário do ciclo C3 que dá início à síntese de 
amido nas células fotossintéticas. Atuando sucessivamente, as 
enzimas glicose-6-fosfcuo isomerase (equação [22]) e fosfoglicomu
case (equação (23]) interconvertem a Fru-6-F em glicose-6-fosfaw 
(Gli-6-F), e esta última, em glicose-1-fosfato (Gli-1-F), molécula 
precursora da síntese do amido (Fig. 5.43). 

Fru-6-F .... Gli-6-F [22) 

Gli-6-F - Gli-1-F [23) 

Nas células fotossintéticas, a rota predominante na síntese de 
amido é a constituída pela via que utiliza a ADP-glicose (ADPGli), 
proveniente da Gli-1-F. A via de síntese de amido envolve três 
reações enzimáticas, catalisadas pela ADP-glicose pirofosforilase 
(equação [24)) (também chamada de ADP-glicose sinrase), pela 
amido sinrase (equação [25]) e umapirofosforilase (equação (26)), 
conforme indicado a seguir, respectivamente: 

Gli-1-F + ATP ++ ADPGli + PPi [24) 

ADPG!i + (a-glucan). -
ADP+ (a-glucan).+1 [25) 

PPi + HiO 4 2Pi [26) 

A ADP-glicose pirofosforilase (equação (24)) catalisa a síntese 
de ADPGli e PPi a partir da Gli-1-F e ATP. Estudos conduzidos 
em diferentes espécies revelam que a ADP-glicose pirofosforilase 
é uma enzima reguladora chave da síntese de amido, sendo alos
tericarnente ativada pelo ácido 3-fosfoglicérico (3PGA) e inibida 
pelo fosfato inorgânico (Pi). Dependendo da espécie e do pH, o 
3PGA pode aumentar a atividade da ADP-glicose pirofosforilase 
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Diagrama do fluxo de carbono nas células fotossintéticas. As linhas sólidas indicam as reações que ocorrem no período luminoso, e as linhas 
pontilhadas, as reações que ocorrem predominantemente no escuro. As linhas tracejadas indicam os processos que ocorrem ao longo de 
2 4 horas. ( 1) AD P -glicose pirofosforil ase; (2) frutose-1,6-bisfosfa case; (3) sacarose fosfato sinta se - SPS. 

entre 5 e 100 vezes. Uma taxa de fotossíntese intensa eleva os 
níveis de JPGA e diminui as concenrrações de Pi nos cloroplastos 
devido à fotofosforilação. Assim, a elevação da razão 3PGA/Pi, 
nos momentos de intensa fotossíntese, ativa a ADP-glicose piro
fosforilase, canalizando os crescentes níveis de açúcares-fosfato 
em direção à síntese de amido. A pirofosforilase (equação (26]) 
favorece a síntese de amido porque desloca o equilíbrio da reação 
catalisada pela ADP-glicose pirofosforilase no sentido da s(ntese 
de ADPGli. Em resumo, o metabolismo do amido é governado 
pelas concentrações de metabólitos no interior dos cloroplastos 
(níveis de 3PGA e Pi), sendo assim diretamente dependente das 
taxas de fotossíntese. 

Síntese de sacarose no citoplasma 
A sacarose é um dissacarfdeo constituído por um resíduo de 
glicose e um resíduo de frutose (ligação a-1,2; Fig. 5.42B). Nos 
tecidos fotossintéticos, a sacarose é derivada das trioses-fosfato 
sintetizadas no ciclo C3 e exportadas do cloroplasto para o cito
plasma através de um transportador de Pi/tTiose-P (Figs. 5.24 e 
5.43). No citoplasma, as trioses-P (diidroxiacetona - DHAP e 
gliceraldeído-3-fosfato - 3PGald) são convertidas em frutose-1,6-
bisfosfato (Fru-l,6P2) pela ação da Fru-l,6F1 aldolase (equação 
[27]). Na seqüência a Fru-l,6P2 é hidrolisada pela enzimafrutose-
1,6-bisfosfatase (equação (28]) (FBPase), originando afrurose-6-P 
(Fru-6P). Esta última molécula pode ser convertida em glicose-
6-fosfato (Gli-6P) por uma fosfoglicoisornerase (equação [29)) e, 
a seguir, em glicose-1-fosfato (Gli-1 P) por uma fosfoglicomur.ase 
(equação [30)). A glicose-IP é utilizada para fonnar UDP-glicose 

(equação (31]). A síntese de sacarose-fosfato, por sua vez, é cata
lisada pela enzilna sacarose-fosfato sintase (SPS), tendo como subs
tratos a UDP-glicose e a Fru-6P (equação [32)). Ao ser formada, 
a sacarose-fosfato é hidrolisada através da sacarose-fosfaio fosfa
r.ase, gerando sacarose e Pi (equação [33]). A sacarose é então 
transferida para o floerna e transportada das folhas para os órgãos
dreno (Maffei, 1999). 

DHAP + 3PGald - Fru-l,6P1 (27) 

Fru-l,6P2 + H20-+ Fru-6P + Pi (28] 

Fru-6P .-. Gli-6P 

Gli-6P ..... G\i-lP 

Gli-lP + UTP ++ 

UDP-glicose+ PPi 

UDP-glicose + Fru-6P .. 
SACAROSE-P + UTP 

SACAROSE-P + H20-+ 
SACAROSE + Pi 

(29) 

(30) 

(31] 

(32) 

(33) 

A síntese de sacarose é controlada de modo mais independente 
das trucas fotossintéticas do que a síntese do amido. Diferentes 
estudos têm mostrado que a síntese de amido pode ser afetada por 
alterações na síntese de sacarose, enquanto o inverso não é neces-
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sariamente verdadeiro. A regulação da síntese de sacarose nos 
tecidos fotossintéticos deve ser sincronizada com a permanente, 
mas variável, exportação de assimilados. Entretanto, o controle 
da síntese de sacarose também é essencial para a manutenção 
da própria eficiência fotossintética. Se, en1 função das den1andas 
do crescimento, a síntese de sacarose excedesse a taxa de assimi
lação de C02, o consumo de trioses-P reduziria a disponibilidade 
de compostos intermediários no ciclo CJ. Tal situação poderia 
con1prometer a capacidade de regeneração da RuBP, inibindo 
seriamente a fotossíntese. Diversos mecanismos reguladores da 
síntese de sacarose são conhecidos, atuando principalmente sobre 
a FBPase (equação (28]) e sobre a SPS (equação (32)). 

A FBPase citossólica catalisa a primeira reação irreversível 
da via de síntese da sacarose, sendo intensamente inibida por 
uma molécula sinalizadora específica denotninada frutose-2,6-
bisfosfaw, um análogo do seu substrato natural, a frutose-1,6-
bisfosfato. A FBPase exerce un1 papel fundamental no controle 
da alocação de carbono entre a sacarose e o amido, conforme 
veremos adiante. 

A SPS determina a capacidade máxin1a de síntese de sacarose 
nas células fotossintéticas. A atividade dessa enzima está sujeita a 
um mecanismo de controle "fino" e a um mecanismo de controle 
"grosseiro". O controle fino é constituído pela modulação alosté
rica executada por eferores metabólicos que modificam as proprie
dades cinéticas da enzima. Enquanto a glicose-6P ativa a SPS, o 
fosfato inorgânico (Pi) atua como inibidor. O controle grosseiro 
da SPS é decorrente de um mecanismo de fosforilação/desfosfo
rilação da SPS conduzido por cinases e fosfatases. A fosforilação 
da SPS reduz a atividade da enzima por torná-la mais sensível 
ao efeito inibitório do Pi. 

Vários fatores ambientais e metabólicos influenciam a ativi
dade da SPS, destacando-se dentre eles a luz, a disponibilidade 
de C02, a nutrição nitrogenada e o acúmulo de carboidratos. 
O processo de fosforilação/desfosforilação da SPS é responsável 
pela modulação da enzima na transição claro/escuro e durante 
o processo de coordenação entre o metabolismo do carbono e 
do nitrogênio. A SPS é um ponto de controle importante na 
alocação de carbono entre a síntese de sacarose (metabolismo 
do carbono) e a síntese de aminoácidos (metabolismo do nitro
gênio; Foyer et al., 1995). 

Controle da alocação de carbono 
entre sacarose e amido 
A regulação da FBPase é um fator critico na alocação de carbono 
entre sacarose e amido, apresentando aspectos bastante pecu
liares. Enquanto a Fru-l,6P, substrato da FBPase, ocorre em 
concentrações celulares que variam entre 1 e 10 mM, a Fru-
2,6P, molécula reguladora, não supera 10 µ.M. A Fru-2,6P é um 
potente inibidor da FBPase. Isso significa que pequenas oscila
ções na concentração da Fru-2,6P têm repercussões significativas 
sobre a atividade da FBPase e, conseqüenten1ente, sobre o fluxo 
de carbono e1n direção à síntese de sacarose (Maffei, 1999). 

A concentração da Fru-2,6P é dependente da ação de uma 
cinase e de uma fosfatase específicas. A cinase fosforila a Fru-6P 

na posição 2, enquanto a fosfatase catalisa a remoção do grupo 
fosfato da posição 2, gerando novamente Fru-6P (Fig. 5.42). A 
cinase é intensamente ativada pelo Pi e pela Fru-6P e fortemente 
inibida pela diidroxiacecona e pelo 3PGA. Os nlesmos ativadores 
da cinase são potentes inibidores da fosfatase. A inLensa atividade 
do transportador PVtriose-P, decorrente de uma elevada taxa de 
assitnilação de C02, eleva a concentração de triases-P e diminui 
a concentração de Pi no citoplasma. Tal condição inibe a cinase 
e favorece a ação da fosfarase que acua sobre a Fru-2,6P, dimi
nuindo a sua concentração e, assim, aumentando a atividade da 
FBPase. De modo inverso, quando a taxa de fotossíntese diminui, 
os níveis citoplasmáticos de trioses-P se reduzem, enquanto os 
níveis de Pi se elevam, promovendo a síntese de Fru-2,6P e a 
inibição da FBPase, tendo como resultado a diminuição da síntese 
de sacarose. Nas células fotossintéticas, o controle do Auxo de 
trioses-P e Pi entre os cloroplastos e o citoplasma desen1penha 
um papel funda1nen tal sobre a regulação do fluxo de carbono em 
direção à sacarose ou amido. 

Sabe-se que a remoção de drenas (frutos, flores, tubérculos) 
reduz a demanda por fotoassirnilados e resulta na acumulação de 
amido nas folhas. Por outro lado, a diminuição da intensidade 
luminosa reduz a taxa de exportação de sacarose das células fotos· 
sintéticas, levando à acumulação de compostos intermediários 
nos cloroplastos, como a Fru-6P e trioses-P. A acumulação de 
açúcares-fosfato é acompanhada de uma redução da concen
tração de Pi no interior dos cloroplastos. A elevação da concen
tração de intermediários do ciclo C3 e a redução dos níveis de 
Pi no interior dos cloroplastos contribuem para a ativação da 
ADP-glicose pirofosforilase (equação [24)). Todos esses dados 
indicam que a síntese de amido nos cloroplastos, a exportação de 
rrioses-P dos cloroplastos e a síntese de sacarose no citoplasma 
encontram-se em delicado equilíbrio. Tal equilíbrio é modulado 
por mudanças sutis nos níveis de trioses-P e Pi e pela precisa regu
lação de enzimas-chave, dependendo da estreita comunicação 
entre os cloroplascos e o citoplasma. 

Informações complementares sobre o transporte de fotoas
sirnilados no floema, a partir das células forossinléticas, para as 
diferentes partes da planta são encontradas no Cap. 6 (Trans
porte no Floema). A utilização dos carboidratos para extração de 
energia metabólica e geração de novos compostos orgânicos para 
biossínteses é encontrada no Cap. 7 (Respiração) . 

ASPECTOS ECOFISIOLÓGICOS 
ASSOCIADOS À FOTOSSÍ.NTESE 

Vivendo em comunidades, freqüentemente as plantas são levadas 
a competir entre si por recursos essenciais, como, por exemplo, 
luz, água e nutrientes minerais. Ao mesmo tempo, precisam 
otimizar o uso dos recursos disponíveis, muitas vezes limitados e 
variáveis quanto à sua disponibilidade. 

Os mecanismos focossintéticos CJ, Ci e MAC estão associados 
a características fisiológicas que repercuten1 não só sobre a efici
ência fotossint(!tica, mas também sobre o dese1npenho das plantas 
em diferences condições ambientais. Cada um desses mecanismos 



fotossintéticos tem implicações ecológicas significativas e foi sele
cionado, ao longo do processo evolutivo, por conferir vantagens 
adaptativas especiais em condições ambientais diversas. 

A maioria das espécies C4 têm o seu centro de origem na zona 
tropical, sendo 1nais abundantes em ambientes quentes, secos e 
bem iluminados. Grande parte das plantas invasoras mais agres
sivas apresenta metabolismo C4• Já as espécies C3 tendem a predo
minar nas zonas temperadas, em regiões mais frias, bem como em 
con1unidades vegetais onde existe auto-sombreamento (p. ex., 
florestas tropicais). Isso significa que, numa sucessão ecológica, as 
espécies C4 tendem a ocorrer com grande freqüência durante as 
etapas iniciais (espécies pioneiras), sendo paulatinamente suhs
tiruídas por espécies C3 à medida que os níveis de so1nbreamento 
da comunidade vegetal aumentam. 

A:s respostas diferenciadas das plantas C3, C4 e MAC à variação 
da intensidade luminosa, à variação da concentração intrafoliar 
de COz, à temperatura e à disponibilidade de água e nitrogênio 
permite1n compreender, parcialmente, o sucesso de cada tipo 
fotossintético em situações ambientais diversas (Lawlor, 1987). 
Por outro lado, ao se estudar o efeito de fatores ambientais sobre 
a fotossíntese, é preciso ter em mente que a fotossíntese foliar 
depende das taxas de: 

1. Suprimento de C02 ao sítio ativo da rubisco. 
2. Síntese de NADPH e de A TP (função das reações foto

químicas e da dispo1úbilidade de luz). 
3. Carboxilação da RuBP, dependente das taxas relativas 

entre a atividade carboxilase e a atividade oxigenase da 
rubisco. 

4. Síntese de RuBP, controlada pelo ciclo C3• 

Nesta seção, analisa reinos a variação quantitativa da fotossfn
tese em plantas C3, C4 e MAC em função de algumas variáveis 
ambientais e fisiológicas importantes, bem corno o seu signifi
cado ecofisiológico. Coment.arernos, brevemente, as interações 
da fotossíntese e de outros processos com a produtividade de 
comunidades vegetais. 

Fotossíntese líquida (FL) 
Medidas da ahsorção de C02 em folhas, plantas ou cornuni· 
dades vegetais fornecem informações diretas e precisas sobre as 
caxa.s forossint.éticas de assi1nilaçao de C02• Essas medidas também 
são freqüentemente denominadas fotossíntese líquida (FL). A 
maior parte das medidas de trocas de C02 são desenvolvidas em 
ambientes fechados, ou seja, folhas, plantas ou grupo de plantas 
são estudados em câmaras transparentes, fechadas e com atmos
fera controlada e monitorada. As taxas de fotossíntese líquida do 
material em estudo são determinadas pela medida das mudanças 
na concentração de C02 do ar que circula, em fluxo forçado, 
através da câmara transparente (Fig. 5.44). O aparelho que 
detecta continuamente as variações da concentração do C02 

do ar que flui através da câmara é conhecido como IRGA (do 
inglês infra-red gas analyser, ou analisador de infravermelho em 
fase gasosa). A detenninação quantitativa de C02 pela análise 
da absorção do infravermelho é o método contemporâneo mais 
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utilizado para determinar as taxas fotossintéticas e respiratórias 
de plantas (Long & Halgren, 1993). 

Se, por exemplo, a folha ou planta em estudo estiver fazendo 
fotossíntese, a concentração de C02 do sistema diminuirá. Caso 
não haja reposição de C02 absorvido, sua concentração conti· 
nuará declinando até atingir o ponto de compens~ão de C02 da 
fotossíntese (f). Quando essa concentração de C02 é alcançada, 
a caxa de fotossíncese bruta (F8.J se iguala à taxa de respiração 
(R) somada à taxa de fotorrespiração (FR). Portanto, o ponto 
de compensação de C02 (f) é atingido no momento em que a 
fotossíntese líquida (FJ é igual a zero: 

FL = FsR - (R + F.J [34) 

A fotossíntese bruta (F8.J corresponde à capacidade carboxila
tiva total das folhas em determinada condição, sendo responsável 
pela retirada de C02 do ar e formação dos carboidratos (ciclo C1). 

Em condições fotossintéticas estabilizadas e em atmosfera nonnal 
(presença de 11C02), a F6R pode ser estimada através da deter· 
minação da assimilação de 14C0 zdurante os primeiros segundos 
de unia exposição das folhas ao radiotraçador (Lawlor, l 987). 
Os processos de respiração e a fotorrespiração das células fotos· 
sintéticas, por sua vez, liberam C02 para o ambiente. Portanto, 
a FL corresponde à taxa de assimilação de C02 que pode ser 
diretamente medida a partir de um ambiente controlado e é o 
resultado das taxas relativas de F8R (carboxilação), respiração e 
fotorrespiração (liberação de C02). 

Em resumo, concentrações de C02 que sustentam un1a velo
cidade de carboxilação apenas igual às perdas de C02 por respi
ração e fotorrespiração produzem uma FL igual a zero (equação 
[34]). Essas concentrações de C02 que geram FL igual a zero, 
denominadas de ponto de compensação de C02, são variáveis 
com o tipo fotossintético, espécie e com as condições ambientais 
a que as plantas se encontram submetidas. 

Fotossmtese líquida e 
disponibilidade de C02 

A disponibilidade de C02 para a fotossíntese depende da sua 
difusão da atmosfera para o interior dos espaços aéreos do mesó
filo foliar. A partir da atmosfera intrafoliar, ocorre a dissolução 
e difusão do C02 na fase líquida das células, até que o C02 

encontre as enzimas de carboxilação. Nesse intercâmbio, os estô
matos constituem o principal ponto de controle da entrada do 
C02 e, simultaneamente, o principal ponto de controle da perda 

' de água pelas plantas (Fig. 5.6). A medida que a fotossíntese se 
desenvolve, o C02 consumido da atmosfera intrafoliar é reposto 
pelo C02 atmosférico por difusão. No entanto, quando as plantas 
começam a perder mais água do que podem absorver, tendem a 
diminuir o grau de abertura dos estômatos, para reduzir a perda 
de água e manter o seu equilíbrio hídrico. Quanto maior a defi
ciência hídrica, menor será o grau de abertura dos ostíolos e, 
conseqüentemente, maior será a resistência à entrada do C02 

annosférico. Portanto, durante os momentos diurnos de defici· 
ência hídrica, as concentrações intrafoliares de C02 tendem a 
diminuir drasticamente. 
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Esquema de dispositivo para a medida das trocas de C02 realizadas por folhas iluminadas. O fluxo de ar através da câmara transparente 
é controlado e monitorado. O IRGA é um equipamento que permite quantificar a concentração de C02• A variação da concentração 
do C02 do ar que entra e deixa a câmara onde a folha realiza suas atividades metabólicas permite estimar a taxa de fotossíntese líquida. 
(Nobel, 1991, modificado.) 

A variação da concenttação de C02 produz respostas fotos
sintéticas substancialmente diferentes em plantas C3 e C4. A 
fotossíntese das plantas C4 j á se encontra saturada com cerca 
de 100 µ.11 - 1 de C02 nos espaços intercelulares do mesófilo foliar, 
enquanto, nas plantas C3, a saturação é alcançada com 250 µ.I 
1-1 de C02 (Fig. 5.45). lsso ocorre devido à elevada eficiência de 
carboxilação da PEPcase, combinada com a inibição da fotor
respiração promovida pelo mecanismo C4 de concentração de 
C02 junto ao sítio ativo da rubisco. Esses dados quantitativos 
explicam por que a assimilação de C02 em folhas de plantas C4 

já se encontra saturada na atmosfera normal (0,036% C02 ou 
360 µ.l l- 1 e 21 % de 0 2) e não é afetada quando se impõe uma 
variação na concentração externa do 0 2• Em simulações experi
mentais, entretanto, as taxas de assimilação de C02 de plantas C3 

aumentam à medida que a concentração de C02 externa supera 
a concentração atmosférica (Fig. 5. 4 5). 

Em plantas C3, r é fortemente influenciado pelos fatores 
que alteram a fotorrespiração. Nas plantas C3, o r normal
mente é atingido quando as concentrações inrrafoliares de C02 
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FIGURA 5.4 
Variação da fotossíntese lfquida, em função da concentração de C02 

intrafoliar, em plantas C3 e C4• (Leegood, 1993, modificado.) 



situam-se entre 40 e 100 µ11- 1. Já nas plantas e •. o ponto de 
compensação de C02 é inferior a 5 µ11- 1 (Fig. 5.45). A redução 
da concentração de 0 2 do ar para 2% faz com que o valor do 
r de plantas C3 caia a ponto de se aproximar dos valores do 
ponto de compensação de C02 das plantas C4• Na atmosfera 
normal, o ponto de compensação de C02 das plantas C3 varia 
em função da temperatura foliar. A elevação da te1nperatura 
foliar em locais intensamente iluminados, ao favorecer a fotor
respiração, promove o aumento do valor do r nas plantas C3 

(Leegood, 1993). 
Nas plantas MAC, o valor do r oscila entre valores extrema

mente baixos (próximos a zero), durante a fixação noturna de 
C02, a valores elevados, em tomo de 50 µ11- 1, durante a fase final 
do período diurno. Tal elevação do f dá-se quando as taxas de 
fixação de C02 superam as taxas de descarboxilação do maiato, 
diminuindo assim a concentração interna de C02 e, conseqüen
temente, favorecendo a fotorrespiração. 

Fotossíntese e eficiência no uso da água 
Tendo em vista a discussão precedente, poden1os concluir que 
a fotossíntese é freqüentemente limitada pela disponibilidade 
de água e de C02 e que esses dois fatores são interligados. Em 
comparação com as plantas C3, os mecanisn1os concentradores 
de C02 aumentam significativamente a eficiência de uso da água 
(EUA) das plantas C4 e MAC. A EUA corresponde à razão entre 
a quantidade de C02 assin1ilada e a quantidade de água trans
pirada pela planta: 

EUA= µmo! C02 fixado m- 2 s- 1/µmol 
H20 transpirada m- 2 s- 1 

ou 

EUA = massa seca produzida (g)/kg 
de água transpirada 

Nas plantas C3, a EUA varia entre 1- 3 g C02/kg H20, 
enquanto, nas plantas C4, assume valores entre 2- 5 g C02/kg 
H20 e, nas plantas MAC, valores entre 6-30 g C02/kg H20 
(Larcher, 2000). Tais diferenças na EUA encontram-se direta· 
mente relacionadas ao funcionamento diferenciado dos estômatos 
nos três tipos fotossin téticos. 

O baixo ponto de compensação de C02 das plantas C4 

( < 5 µl l- 1) demonstra que elas são capazes de realizar a fotossín
tese positiva com uma baixa concentração intercelular de C02• 

Assin1, ainda que a condutância estomática de uma planta c4 seja 
muito reduzida, a assimilação de C02 pode prosseguir satisfato
riamente, permitindo que as plantas C4 realizem a fotossíntese 
com un1 mínimo de perda de água. As plantas C3, ao contrário, 
têm a sua fotossíntese prontamente limitada à medida que a 
resistência estomática aumenta (fotossíntese positiva acima de 
40 e 100 µ I C02 1- 1 de ar). Visto que a fotossíntese C3 exige 
uma condutância estomática mais elevada (maior grau de aber
tura dos osóolos) para manter taxas fotossintéticas positivas, a 
perda de água pela transpiração tende a ser bem maior do que 
nas plantas com a via e •. 
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Entre as plantas com fotossíntese MAC, os elevados valores 
da EUA também estão associados à regulação da abertura esto
mática e ao mecanismo concentrador de C02• A abertura esto
mática noturna mini1niza as perdas de água por transpiração 
devido ao baixo gradiente de pressão de vapor entre o mesófilo 
foliar e a atmosfera. Ao mesmo tempo, a elevada atividade da 
PEP carboxilase noturna garante a fixação do C02 atmosférico, 
armazenado sob a forma de ácidos orgânicos. Assim, o ciclo CJ 
pode funcionar nas plantas MAC, no período luminoso, tendo 
como substrato o C02 liberado internamente pela descarbo· 
xilação de ácidos orgânicos, apesar de os estômatos estarem 
fechados. 

Plantas COIU fotossíntese MAC e e" são, portanto, mais adap
tadas a ambientes que apresentam limitações na disponibilidade 
de água. Isso é possível porque plantas desses grupos fotossin
téticos podem assimilar C02, em condições hídricas adversas, 
controlando de modo específico a abertura estomática. 

Respostas fotossintéticas à luz 
As medidas da as.5in1ilação de C02 em função da taxa de fluência 
de fótons (medida da intensidade luminosa) permitem a elabo
ração de curvas de dose-resposta típicas para plantas C3 e C4 

(Fig. 5.46a). No escuro, as trocas líquidas de C02 assumem 
valores negativos, visto que as trocas gasosas entre a folha e 
o a1nbiente são determinadas, exclusivamente, pela respiração 
celular. Na transição gradual entre escuro e claro, na medida 
em que aumenta a intensidade luminosa, diminui a taxa de libe
ração de C02 foliar devido à crescente fotossíntese bruta (F8.J. 
As taxas de FsR aumentam proporcionalmente ao aumento da 
disponibilidade de fótons. No momento em que a taxa de fluência 
de fótons proporciona um valor de fotossíntese líquida (FJ igual 
a zero, diz-se que foi atingido o ponw de campens~ão de luz (PCL; 
ver equação [34]). Esse parâmetro representa, portanto, um valor 
de intensidade luminosa no qual a taxa de consumo de C02 pela 
Fel\ se iguala à taxa de liberação de C02 através da respiração 
mais fotorrespiração. 

Na faixa de baixa intensidade luminosa, a fotorrespiração 
ainda é muito baixa. Com a continuidade do aumento da taxa 
de fluência de fótons, a FBR passa a se elevar muito mais rapi· 
damente do que a respiração e a fotorrespiração, aumentando 
progressivamente a FL. As taxas de assimilação de C02 apre
sentam, assim, um aumento linear em função da intensidade 
luminosa. Essa fase linear da curva corresponde à etapa em 
que a fotossíntese é limitada pela luz. A quantidade de fótons 
determina os níveis ATP e NADPH disponíveis para a assimi
lação de C02• 

Embora a fotossíntese das plantas C3 e C4 tenha um compor· 
tamento semelhante na fase linear da curva de resposta à luz, as 
plantas C3 destacam-se pela sua maior eficiência quântica quando 
as temperaturas são inferiores a 30ºC. A eficiência quântica 
relaciona a quantidade de C02 assimilada com a quantidade 
de fótons absorvida (número de moles de C02 fixado/número 
de moles de fótons absorvido), fornecendo uma medida direta 
da energia exigida para a fixação de C02• Assim, sob baixas 
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Resposta da fotossíntese líquida à variação da intensidade de radiação fotossinteticamente ativa (número de fótons de RFA em µ,mol m-2 s-1). 

(a) Fotossíntese líquida em planta C3 em diferentes intensidades luminosas; (b) fotossíntese líquida em plantas C3 e C4 em função da inten
sidade luminosa; (c) comparação da fotossíntese líquida de plantas C3 adaptadas ao sol e à sombra em intensidades Luminosas crescentes. 
(Larcher, 2000, modificado.) 

intensidades luminosas e abaixo de 30ºC, a fotossíntese das 
plantas C3 é mais eficiente do que a fotossíntese das plantas 
C4• Isso ocorre porque a fixação de C02 através da via C4 te1n 
um custo energético superior ao da via C3 (ver Balanço Ener
gético do Ciclo C3). 

Sob elevadas intensidades luminosas, entretanto, as curvas de 
assimilação de C02 das plancas C3 e C4 se diferenciam destacada
mente (Fig. 5.46b). Quando a intensidade luminosa supera 200 
µmol fótons m- 2 s- 1 (10%da radiação solar plena), o aumento da 
intensidade lu1ninosa não acarreta mais um incremento propor
cional nas taxas de fotossíntese em plantas ~ até cerca de 500 
a 1.000 µmol fótons m-2 s-1(cerca 1/4 a 1/2 da radiação solar 
máxima). A partir desse ponto, a fotossíntese das plantas C3 

permanece constante. Diz-se que a fotossíntese alcançou a satu
ração luminosa. O valor da intensidade luminosa a partir do qual 
a fotossíntese permanece estável é conhecido como ponto de satu
ração de luz (PSL). A fotossíntese das plantas C4, ao contrário, 
não satura com o aumento da intensidade luminosa, podendo 
assumir valores crescentes até as taxas máximas de fluência de 
fótons existentes sobre a superfície da terra (2.000 µmol fótons 
m- 2 s- 1 ou mais). 

Entretanto, sob elevada intensidade luminosa, as plantas C3 

podem vir a apresentar um desempenho fotossintético seme
lhante ao das plantas Ci se a atmosfera contiver uma reduzida 
concentração de 0 2 (2%) ou com elevada concentração de C02 

(0,07%). Tal observação experimental indica que a limitação da 
fotossíntese C3, sob elevada intensidade luminosa, está relacio
nada com as limitações do metabolisn10 do carbono (ciclos C2 e 
C3). Resumidamente, pode-se concluir que, sob elevadas intensi
dades luminosas, a fotossíntese das plantas C3 é substancialmente 
limitada pela fotorrespiração. 

PLANTASDESOLEDESOMBRA 
As plantas C3 apresentam grande diversidade de respostas fotos
sintéticas a variações ambientais, principalmente em relação à luz. 
Plantas adaptadas ao sol apresentam elevadas taxas fotossintéticas 
e elevadas taxas de crescimento sob iluminação intensa. Por outro 
lado, apresentam fotossíntese ineficiente e dificuldades de sobre
viver quando crescem sob baixa intensidade luminosa (sombra 
ou interiores de construções) . As plantas de sol e de sombra 
obrigatórias são incapazes de se ajustar a condições extremas de 
iluminação. Entretanto, muitas espécies apresentam grande flexi
bilidade de resposta à intensidade luminosa. São plantas de sol e 
sombra facultativas, capazes de crescer em ambientes com dife
rentes intensidades luminosas 

Plantas de sol e de sombra caracterizam-se por diferenças 
marcantes em seus valores de PCL, PSL e nas velocidades 
máximas de fotossíntese quando em condições ambientais ótimas 
(Fig. 5.46c). O PCL, para a maioria das plantas de sol, situa-se 
na faixa de 10 a 40 µmoles m- 2 s- 1, o que equivale à intensi
dade luminosa de um ambiente interno bem iluminado (Hopkins, 
1995). Entretanto, em plantas C3 adaptadas à sombra, o PCL é 
mais baixo, variando entre 1e5 µmoles m- 2 s- 1 (Taiz & Zeiger, 
1991). As reduzidas taxas respiratórias, observadas nas plantas 
de sombra, contribuem significativamente para o abaixan1ento 
do seu PCL (equação [34]). Em plantas de son1bra, as taxas 
fotossintéticas máximas, bem como o ponto de saturação de luz 
da fotossíntese, assumem valores bem inferiores aos observados 
em plantas de sol. Tais características fotossintéticas refletem a 
estratégia de sobrevivência desenvolvida pelas plantas adaptadas 
à limitação de luz: elevada eficiência de captação e uso da luz 
disponível e baixas taxas de crescimento. 
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FIGURA 5.47 
Efeito da temperatura foliar sobre as taxas de fotossíntese líquida de 
plantas co1n metabolismo fotossintético C, e C4• (Leegood, 1993, 
modificado.) 

Resposta fotossintética à 
temperatura foliar 

Em condições atmosféricas normais, a fotossíntese de plantas C3 

e C4 apresenta diferenças marcantes em função da temperatura 
(Fig. 5.47). Normalmente, temperaturas foliares altas têm uma 
correlação direta com elevados níveis de irradiância. As plantas 
C4 tendem a apresentar temperaturas ótimas para a fotossíntese 
mais elevadas do que as plantas C3• Em folhas de plantas Ci. a assi
milação de C02 atinge valores máximos na faixa de 20-JO"C. Já as 
plantas C4 apresentam temperaturas ótimas na faixa de 30-40°C. 
Entretanto, em temperaturas inferiores a JO"C, o desempenho 
fotossintético das plantas C3 supera o desempenho das plantas 
C4• Abaixo de 20"C, as taxas fotossintéticas das plantas C4 são 
muito inferiores às das plantas C3• Por outro lado, em tempe
raturas superiores a 30-35ºC, a assimilação de C02 de plantas 
Ci decresce rapidamente, em contraste com as plantas e •. que 
podem suportar temperaturas de até 45-50"C sem apresentarem 
danos à fotossíntese. 

A sensibilidade das plantas C4 a baixas tempe!"<1turas é un1 fato 
bem conhecido. A espécie Zea mays (núlho), por exemplo, não 
cresce em temperaturas inferiores a 12-lSºC. Um dos fatores limi
tantes ao crescimento parece ser a enzima pirnvaro fosfaro dicinase 
(PFdC), a qual perde substancialmente a sua atividade abaixo 
de 12ºC. Adicionalmente, a temperatura ótima da PEPcase é 
de30-35ºC. 

A maior eficiência fotossintética das plantas C3 sob tempera
turas mais baixas também é demonstrada ao se estudar a efici
ência quântica da fotossíntese em função da temperatura {Fig. 
5.48). A eficiência quântica das plantas C3 diminui continua
mente à medida que a temperatura aumenta, mas permanece 
constante nas plantas C4, numa ampla faixa de temperatura. Em 
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FIGURA 5. 8 
Eficiência quântica de plantas e, e C4 cm função da temperatura 
foliar. A eficiência quântica é u1n índice que relaciona número de 
moles de C02 lixado pelo número de fótons absorvidos. (Leegood, 
1993, modificado.) 

torno de JOºC, a eficiência quântica das plantas C1 e C4 é seme
lhante, indicando que os custos energéticos dos ciclos C/Cz e 
do ciclo C4 se equiparam nesse ponto. Em ambos os casos, esse 
comportamento da fotossíntese, em função da temperatura, está 
relacionado com os níveis de fotorrespiração em cada um dos 
tipos fotossintéticos. A fotorrespiração é praticamente inexis
tente nas plantas C4• Porém, nas plantas C3, as taxas de fotor
respiração aumentam com a temperatura devido ao aumento da 
atividade oxigenase da rubisco. Convém destacar, ainda, que os 
custos energéticos da fixação de C02 pelas plantas C3 se elevam 
à medida que aumentam as taxas do ciclo C2 (ver O Papel da 
Fotorrespiração). Numa atmosfera com 2% de 0 2 ou enriquecida 
com C02, a fotorrespiração é suprimida nas plantas C3• Nessas 
condições, a eficiência quântica das plantas C3 atinge níveis supe
riores ao das plantas C4• Isso se deve ao custo adicional perma
nente da ftxação de C02 através da via C4 (5 ATP e 2 NADPH) 
em comparação con1 o ciclo Ci (3 ATP e 2 NADPI-1). 

Em resumo, a fotossíntese das plantas C4 é substancialmente 
mais eficiente do que a das plantas e, em ambientes quentes e 
intensamente iluminados. As bases fisiológicas centrais dessa 
adaptação são o mecanismo concentrador de C02 presente na 
fotossíntese C4, inibidor da fotorrespiração, bem como as tempe
raturas ótimas mais elevadas de suas principais enzimas. 

Eficiência de uso do nitrogênio 
A capacidade fotossintética das plantas, de um modo geral, é 
grandemente dependente da disponibilidade de nitrogênio. O 
nitrogênio é necessário para garantir a integridade estrutural e 
funcional da fotossíntese por fazer parte das proteínas e cloro-
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filas. A quantidade de matéria seca produzida por unidade de 
nitrogênio presente nos tecidos da planta constitui um parâmetro 
denominado eficiência de uso do nitrogênio (EUN). 

EUN = mg N nos tecidos/g massa seca da planta 

As plantas C1 e MAC precisam destinar n1enos nitrogênio 
para a fotossíntese do que as plantas C» A rubisco corresponde 
a 50% da proteína foliar solúvel em folhas e,, enquanto, nas 
plantas C1 e MAC, a sua quantidade é reduzida a 25% da proteína 
foliar solúvel. Ao mesmo tempo, a PEPcase corresponde a 10% 

da proteína foliar solúvel nas plantas C1 e MAC. Desse modo, 
o aporte total em nitrogênio para as enzimas de carboxilação é 

sensivelmente menor nas plantas C1 e MAC (Leegood, 1993). 
Nas plantas C1 e nas plantas MAC, a EUN é, portanto, maior do 
que nas plantas CJ. Isso significa que as plantas C4 são capazes de 
produzir maior quantidade de moléculas orgânicas com menor 

quantidade de nitrogênio, competindo vantaíosamente com as 
plantas e, e1n solos pobres em nitrogênio (Oaks, 1994). 

Fotossíntese e produtividade em 
comtJnidades vegetais 

O crescimento e a produtividade das plantas são promovidos 
pela fotossíntese. Entretanto, não existe um correlação direta 
entre as taxas de fotossíntese por unidade de área foliar (FJ e 
a produção de biomassa em determinado intervalo de tempo 
(Lawlor, 1987). As taxas de acúmulo de biomassa observadas 
em uma planta, ao longo de um período definido (dias, meses), 
dependem de uma interação complexa entre fatores ambientais 
e genéticos que influenciam: 

1. As taxas de fotossíntese por unidade de área foliar (FJ; 
2. As taxas de respiração celular; 
3. O tamanho e a orientação espacial da área verde de inter

ceptação de luz, ou seja, arquitetura do dossel; 

4. A duração da área foliar fotossinteticamente ativa. 

A produtividade e o crescimento vegetal são normalmente 
quantificados tendo como base o acúmulo de massa seca (ou 
matéria seca) por um órgão, organismo ou população num inter
valo de tempo. A massa seca é determinada mediante a desse
cação de órgãos ou plantas em estufa (60-70ºC) até a remoção 
de toda a água livre presente nos tecidos. Os elementos inorgâ
nicos, indispensáveis ao metabolismo vegetal, representam menos 
de 10% da matéria seca total, sendo, no entanto, assimilados 
com o uso da energia fotossintética. Mais de 90% da massa seca 
correspondem a moléculas orgânicas derivadas da fixação de C02 

pela via e,, podendo ter funções estruturais, metabólicas ou de 
reserva. 

Nos ecossistemas naturais, a produtividade líquida (matéria 
seca acumulada) difere grandemente devido a fatores climáticos 
e edáficos. Na tundras e desertos, onde os fatores limitantes prin
cipais são, respectivamente, a tenipcratura e a água, a produti
vidade é baixa, atingindo valores em como de 100 a 200 g de 
matéria seca por m- 2 por ano. Já nas florestas tropicais, a produ-

tividadc líquida é de cerca de 5.000 g m- 2 ano (Chrispeels & 
Sadava, 1996). Por outro lado, tendo como base a unidade de 
área, a produtividade terrestre é cinco vezes maior do que a dos 
oceanos. Tal diferença é parcialmente devida a diferenças no 
suprimento de nutrientes minerais. Na maior parte dos oceanos, 
organismos mortos e detritos orgânicos afundam carregando os 
nutrientes para fora da área superficial onde a fotoss[ntese pode 
se desenvolver. 

FOTOSSiNTESE POR UNIDADE DE ÁREA 
FOLIAR (FL) E PRODUTIVIDADE 

Conforme vimos ao longo da seção Metabolismo do Carbono na 
Fotossíntese, as taxas de fotossíntese líquida (FJ dependem da 
via de fixação de C02 de cada espécie (C1, C4, MAC). A via de 
fixação de C02 de uma planta é um fator genético que determina 

o seu potencial de assimilação de C02, bem como a interação da 
sua fotoss(ntese com fatores ambientais críticos (luz, disponibili
dade de C02, temperatura e disponibilidade de água e nutrientes). 
A FL é, portanto, uma propriedade foliar que determina o poten
cial de geração de carboidratos de uma planta, sendo expressa em 
termos de µ1noles de C02 assimilado por unidade de área foliar 
por unidade de tempo. 

TAXAS DE RESPIRAÇÃO CELULAR E 
PRODUTIVIDADE 

Depois da assimilação do C02, a respiração celular é o principal 
processo que determina o acúmulo de matéria seca. Conseqüen
temente, a produtividade das plantas também é dependente das 
perdas respiratórias ao longo do período de crescimento. Estima
se que 20 a 40% de tudo o que é produzido pela planta sejam 
consumidos na respiração celular do organismo. A teniperatura é 
um fator que afeta decisivamente as taxas respiratórias. As velo
cidades da fotossíntese e da respiração variam de modo diferen
ciado cm função da temperatura (Fig. 5.49). Acima de 3C°C, a 
fotossíntese líquida das plantas C3 começa a diminuir, enquanto 
as taxas de respiração aumentam (Chrispeels e Sadava, 1996). 

A respiração fornece energia e substratos para todos os 
processos bioquf1nicos de manutenção das estruturas já existentes 
(respiração de manuumção) e de formação de novas estruturas e 
componentes celulares (respiração de crescimenio). Tal concepção 
facilita compreender por que as taxas de respiração podem variar 
de acordo com a fase de desenvolvimento de uma planta ou órgão 
e com as taxas de cresci.menta de cada espécie vegetal. Durante a 
fase de crescimento vegetativo intenso, plantas ou órgãos vegetais 
tendem a apresentar taxas de respiração mais elevadas do que 
no período de maturidade, em função das exigências biossinté
ticas. Ao mesmo tempo, as taxas de respiração celular tendem a 

ser mais baixas em espécies de crescimento lento como aquelas 
adaptadas à so1nbra. 

Por outro lado, existem evidências concretas de que é possível 
obter plantas mais produtivas combinando-se baixas taxas de 
respiração com elevadas taxas de fotossíntese, numa enorme 
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FIGl,;RA 5.49 
Diagrama ilustrando o efeito da temperatura sobre as taxas de fotos
sfntese bruca, respiração e fotossíntese lfquida. A fotossíntese lrquida 
é determinada pela diferença entre a fotossíntese bruta e a respi
ração somada à fotorrespiração. A fotossfntese bruta aumenta até 
que a temperatura comece a ser inibitória devido a fatores como 
desnaturação enzimática e fechamento estomático. A respiração 
aumenta lentamente com a temperatura, tendo temperatura ótima 
mais elevada do que a fotossíntese bruta, mas declina rapidamente 
acima de 50°C devido à inativação de enzimas. 

gama de condições ambientais (Lawlor, 1987). Nu1n estudo com 
cultivares de uma espécie de gramínea perene (LoUum perenne), 
foi possível identificar genótipos com uma significativa varia
bilidade nas taxas respiratórias (2,0 mg C02 g 1 h- 1 a 3,5 mg 
C02 g 1 h 1). Essa seleção foi baseada nas taxas de respiração 
de folhas maduras a 25ºC (respiração de manutenção). Os resul
tados obtidos permitiram estabelecer uma correlação negativa 
entre a respiração e as taxas de crescimento (Fig. 5.50), ou seja, 
as maiores taxas de crescimento foram encontradas nos genótipos 
que apresentavam as menores taxas de respiração. Isso significa 
que a manipulação genérica das taxas de respiração basal pode 
contribuir para o aumento da produtividade de plantas cultivadas 
(Wilson, L982). 

PRODUTIVIDADE E ARQUITETURA 
DODOSSEL 

A produtividade de uma comunidade vegetal é intensamente 
dependente da interceptação de luz e, conseqüencemence, da 
área foliar. A interceptação de luz numa comunidade vegetal 
aun1enta quase lmearrnente com o aumento da área foliar por 
unidade de superfície do solo (índice de área foliar ou IAF) até o 
ponto em que o sombreamento foliar 1nútuo passe a ser limi
tante. O IAF é um índice que quantifica a razão entre a área 
foliar total (rn- 2) e a área de solo (m- 2). O IAF é uma medida 
adimensional da cobertura vegetal. Com um índice de área foliar 
igual a 4, a superfície do solo estaria coberta quatro vezes pela 
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FIGLRA 5.50 
Correlação entre caxas respiratórias e taxas de crescimento de plantas 
de diferentes genótipos de Lolium perenne. As taxas de crescimento 
são inversamente correlacionadas com as taxas de respiração basal 
dos tecidos foliares. (Wilson, 1982, modificado.) 

mesma área com folhas ordenadas em camadas de acordo com a 
espécie (Larcher, 2000). 

lAF =soma de toda a superfície foliar (m- 2) / 

área do solo (m 2) 

A atenuação da radiação na cobertura vegetal depende da 
densidade da folhagem, do arranjo das folhas no interior da vege
tação e do ângulo existente entre a folha e a radiação incidente 
(Larcher, 2000). O auto-sombreamento intenso reduz a eficiência 
global de interceptação de luz, reduzindo o ganho de carbono em 
longo prazo. Folhas que não podem contribuir para a fotossíntese 
por limitação de luz representam um dreno de carbono devido às 
suas perdas respiratórias. Os valores do IAF cm ecossistemas agrí
colas produtivos situam-se na faixa entre 3 e 5 (Lawlor, L 987). 

O dossel de uma planta ou comunidade vegetal é constitufdo 
de todas as estruturas da parte aérea que interferem na intercep
tação da luz incidente. Folhas, pecíolos e ramos existentes no 
dossel interferem na penetração da luz no interior de uma comu
nidade vegetal. A arquitetura do dossel influencia a eficiência de 
utilização da luz, porque a penetração de luz através do dossel 
de uma planta é dependente de sua organização e estrutura. A 
estrutura do dossel, por sua vez, é determinada pela composição 
etária das folhas e pela morfologia, tamanho, ângulo de inserção, 
orientação, distribuição e espaçamento de folhas individuais e 
ramos. A arquitetura do dossel varia substancialmente com a 
espécie vegetal e durante o curso do desenvolvimento de cada 
planta. 

O IAF ótimo para derermirlada população de plantas depende 
do ângulo de inserção das folhas em relação ao caule, sendo 
também influenciado pelo tamanho e forina das folhas. Escudos 
a ca1npo e simulações com modelos co1nputadorizados indicam 
que dosséis com folhas t ipicamente horizontais apresentam IAF 
ótimo em tomo de 2, enquanto dosséis constituídos de folhas 
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com inserção vertical suportam valores de lAF ótimos entre 3 
e 7. Plantas com folhas mais eretas pernlitem um plantio mais 
adensado (menor espaçamento entre plancas). A distribuição 
de luz mais unifonne através do dossel tende a aumentar a efici
ência da interceptação da luz e, conseqüentemente, a eficiência 
de assimilação de carbono pela comunidade. 

De modo geral, os maiores sucessos obtidos na tentativa de 
aumentar a eficiência fotossintética das plantas cultivadas têm 
envolvido mudanças na área de interceptação de luz, na estru
tura do dossel e na d1tração da fase fowssinwticamente ativa das 
folhas. Espécies cultivadas, principalmente cereais, com folhas 
mais eretas exibem maiores taxas de fotossintéticas e tendem a 
apresentar maior produtividade econômica. 
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FICLRA 5.51 
Massa seca da parte aérea e índice de colheita em oito cultivares 
bricãnicos de trigo plotados de acordo com o ano de introdução de 
cada cultivar. O cultivo foi conduzido cm solo fértil e com manejo 
intensivo. {Giflord et ai., 1982, modificado.) 

FOTOSSÍNTESE E PRODUTIVIDADE 
ECONÔMICA DAS CULTURAS 

A focossfntese e o rendimento econômico de uma cultura também 
são processos indiretamente relacionados. O rendimento corres
ponde à fração da matéria seca que se acumula nas panes da 
planta utilizadas no consumo humano (p. ex., frutos, sementes, 
tubérculos). O rendimento pode ser avaliado através da razão 
enrre a massa seca da parte colhida e a matéria seca total produ
zida pela planta. Essa razão é denominada índice de colheita (lC). 

Isso significa que os processos metabólicos envolvidos no controle 
da partição da massa seca entre as fontes e os drenos da planta têm 
um papel importante no estabelecimento do índice de colheita. 

IC = massa seca do órgão consumido/ 
massa seca total da planta 

Muitos programas de seleção e melhoramento de espécies 
cultivadas não têm tido con10 resultado a elevação da produção 
de matéria seca total (produtividade). Na realidade, o melhora
mento genético tem sido capaz de elevar significativamente o 
índice de colheita das plantas cultivadas. Os cultivares modernos 

de cereais apresentam maior área foliar mas 1nenor FL do que os 
cultivares mais antigos (Gifford ecal., 1984). Conseqüentemente, 
a produtividade total não difere em condições nutricionais seme
lhantes. Entretanto, o IC das variedades modernas é superior ao 
das variedades mais antigas {Fig. 5.51). 

Em grande parte das áreas cultivadas do nosso planeta, o 
rendimento das culturas tende a ser menor do que o potencial 
genético das espécies e cultivares devido a deficiências nutricio
nais, seca, salinidade, pragas e doenças. Melhorar a eficiência 

das plantas cultivadas em relação a tais limitações é um outro 
enorme desafio para o aumento do rendimento e produção de 
alimentos. 
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CAP Í TU L O 6 

Manlio Silvestre Fernandes e Sonia Regina de Souza 

VISÃO GERAL DO SISTEMA DE 
TRANSPORTE NO FLOEMA 

O transporte e a distribuição de elementos nutritivos, princi
palmente açúcares, desde as áreas de sfntese, que são as folhas 
fotossinteticamente ativas, ou a partir de órgãos de reserva, até 
as áreas de consumo desses elementos nurritivos, que são as 
folhas novas, flores ou frutos em desenvolvimento, é feito por 
um sistema condutor formado por células vivas, mas muito modi
ficadas, chamadas, no seu conjunto, de floema. 

Cerca de 80% do carbono assimilado na fotossfntese é crans
locado das folhas para atender ao metabolismo de células não
fotossintéticas. 

O floema é originado a partir da diferenciação de células do 
câmbio vascular em direção ao exterior, enquanto o desenvol
vimento para o interior resultará no xilema (Fig. 6.1). Assim, o 

Hoema• 

FIGL'RA 6.1 

. Câmbio 
Vascular 

O>rte transversal de caule mostrando o câmbio vascular e a diferen
ciação em floema (para o exterior) e xilema (para o interior). 

floema está localizado na parte mais externa da área vascular e 
pode ser de origem primária ou secundária. O primeiro floema 
primário formado é chamado de protofloema, sendo distendido 
e destruído durante o alongamento do órgão. 

O floema é um sistema de transporte constituído de um 
conjunto de células especializadas chamadas de elementos 
crivados (EC). Células companheiras, células do parênquima 
vascular e, em alguns casos, fibras, esclereídeos e células lactíferas 
também fazem parte do floema. 

As principais células de condução do floema que constituem 
os elementos crivados podem ser de dois tipos: células crivadas 
em gimnosperma e os elementos dcs tubos crivados, que são células 
altamente especializadas de angiosperma. 

As células que compõem os elementos crivados possuem proto
plasma vivo, núcleo ausente ou incipiente, e carecem de tono
plasco, não havendo limite nítido entre citoplasma e vacúolo. 

O termo crivado refere-se aos poros através dos quais os 
protoplastos de elementos crivados adjacentes estão interco
nectados. 

A principal distinção entre células crivadas e elementos dos 
cubos crivados é que, nas células crivadas, os poros possuem estru
tura e distribuição uniforme pelas paredes, enquanto os elementos 
dos tubos crivados apresentam áreas crivadas com poros maiores 
formando as placas crivadas. Essas placas se localizam preferen
cialmente nas extremidades das paredes dos elementos dos cubos 
crivados. Os poros das placas crivadas são canais abertos que 
permitem o transporte entre as células. 

Os elementos dos tubos crivados se dispõem em arranjos longi
tudinais formando os cubos crivados. Os elementos dos cubos 
crivados estão associados às células parenquimatosas especia
lizadas, denominadas células companheiras. Ambas as células 
derivam da mesma célula-mãe e possuem numerosas conexões 
entre sL 



Além das células constituintes dos elementos crivados e das 
células companheiras, outras células participam do complexo 
sistema de transporte do floema: como as células do parênquima 
vascular. Em algumas plantas podem ser encontradas ainda 
células especializadas no transporte de látex. 

Uma visão de conjunto do sistema de transporte nas plantas 
' pode ser observada na Fig. 6.2. Agua e nutrientes, principalmente 

Cons inorgânicos, deslocam-se desde as raízes até a parte aérea, 
através do xilema, graças às pressões que se desenvolvem no inte
rior desses vasos. Por sua vez, açúcares, íons inorgânicos e outros 
solutos deslocam-se por toda a planta através do floerna. As células 
componentes dos elementos crivados por onde esse transporte é 
feito estão intiman1ente ligadas às outras células (não-crivadas) 
através de n1últiplos poros; são as células companheiras. Por essa 
conexão ser tão íntima, os elementos crivados e as células compa
nheiras formam de fato um conjunto que pode ser chamado de 
complexo EC/CC (elementos crivados/células companheiras). 
As células companheiras, por sua vez, podem manter ligações 
com outras células do parênquima vascular, podendo formar um 
contínuo que as Üga às células do mesofilo, onde ocorre a fotos
síntese e a formação de esqueletos de carbono. 
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É interessante ainda observar, na Fig. 6.2, que a água que se 
desloca para a parte superior do feixe vascular pode deslocar-se 
desde o xilema até o floema. Inversamente, a água pode também 
se deslocar do floema para o xilema e do apoplasto para as células 
companheiras, e vice-versa. Embora os dois sistemas de vasos 
condutores sejam diferentes em sua função e estrutura, em 
ambos podem desenvolver-se grandes pressões internas, tanto 
positivas como negativas, que afetam o deslocamento da água 
e dos solutos. 

Apesar de não estar indicado na Fig. 6.2, o deslocamento da 
água desde o apoplasto para dentro das células do complexo EC/ 
CC é feito com a intermediação de proteínas de transporte (aqua
porinas) localizadas na plasmalema das células do sistema. 

O desenvolvimento do sistema elementos crivados/células 
companheiras (EC/CC) é bem característico das angiospermas, 
mas não ocorre do mesmo modo nas gimnospermas. 

A utilização de corantes fluorescentes mostra que o sistema 
EC/CC está isolado das outras células. Entretanto, ocorre tainbém 
o transporte lateral de fotoassimilados. Esse transporte ocorre 
através da plasmalema das CC, por um sistema de bombea
mento. 
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O floema não é uniforme em todas as partes da planta. Nas 
nervuras foliares, por exemplo, as células crivadas são bem 
menores do que as células do parênquima vascular. 

CONSTITUIÇÃO DOS 
ELEMENTOS CRIVADOS E 

CÉLULAS COMPANHEIRAS 

Os elementos crivados (EC) 
A estrutura dos elementos crivados foi descrita inicialmente por 
Hartig, em 1860. Os elementos crivados são formados por células 
extensamente modificadas; quando o sistema está completamente 
desenvolvido (as células do floema estão maduras), elas passam 
por grandes alterações. 

Durante o processo de diferenciação, as células dos EC sofrem 
um processo de autólise incompleta. Células do floen1a geral
mente perdem o núcleo e o tonoplasto, depois perdem os ribos
somos e o complexo de Golgi. Assim, elas não podem executar 
algumas das funções essenciais das células vegetais. Entretanto, 
elas mantêm suas mitocôndrias, que podem apresentar caracte· 
rísticas diferentes das mitocôndrias das outras células vegetais. 
As células dos EC mantêm também alguns plastídeos, o retículo 
endoplasmático liso e, claro, o que é fundamental para as funções 
que dese1npenham: a n1embrana plasmática, que vai formar um 
continuum com outras células adjacentes ao sistema crivado. As 
proteínas filamentosas (proteínas-P) entretanto persistem. O 
retículo endoplasmático é modificado, formando uma rede de 
microtúbulos e cisternas conhecidas como retículo do vaso crivado 
(RVC). 

Esse RVC, juntamente com as mitocôndrias, as proteínas-P e 
os plastídeos, formam um sistema que se chama camada parietal 
ou lâmina parietal. Essa lâmina parietal forma uma camada que 
reveste a parede interior das células dos elementos crivados, 
restando um grande espaço central que forma o lúmen do sistema 
de elementos crivados. Há extensões macromoleculares de apro
ximadamente 7 nm que prendem o retículo endoplasmático, as 
mitocôndrias e os plastfdeos entre si e os ancoram na membrana 
plasmática ( van Bel et aL, 2002). 

No processo de autólise parcial e reorganização do citoplasma, 
as células dos elementos crivados perdem também a capacidade 
de transcrição e tradução gênica. A síntese das proteínas de que 
essas células necessitam passa a ser feita pelas células co1npa
nheiras. 

As células companheiras têm os seus citoplasmas enriquecidos 
das organelas, que faltam às células dos elementos crivados. Outra 
característica das células dos elementos crivados é que a plasma
lema de uma célula forma um continuum com a plasmalema das 
células adjacentes. Esse processo de diferenciação independe da 
presença das CC, visto que ocorre no protofloema da raiz, onde 
as CC não se desenvolvem. 

A característica principal das células dos elementos crivados 
é a presença, longitudinahnente, de poros, que são parte de uma 
placa crivada (áreas crivadas) (Fig. 6.3) . Esses poros na parede 
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tada de Taiz e Zeiger, 2003.) 

celular, com diâmetros que variam entre 1 e 15 µm, permítem 
formar conexões entre as células do sistema. Esses poros têm 
origem nas passagens dos plasmodesmas entre as células. Ocorre 
um alargamento gradual dessas passagens, até que os poros se 
formam. A celulose e outros elementos típicos da parede celular 
são substituídos por calose. A calose aos poucos vai sendo elimi
nada, dando lugar aos poros das placas crivadas. 

Os elementos crivados apresentam, em geral, curta vida útil. 
Ao longo do tempo, eles acabam sendo bloqueados pelo acúmulo 

' de calose. A medida que as células dos elementos crivados vão 
sendo assim destruídas, outras células vão sendo diferenciadas, 
de 1nodo que o transporte não sofre descontinuidade. Deve-se 
ressaltar, entretanto, que, embora a vida curta seja uma regra 
geral, já foram observados, em dicotiledôneas, elementos crivados 
que pennaneceram funcionais por períodos de até 10 anos. 

A diferenciação dos elementos crivados ocorre desde o início 
da diferenciação dos tecidos abaixo do meristema apical. Esses 
elementos, no início da diferenciação, são conhecidos como preto-
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floema. Esses elementos condutores (protofloema), embora ainda 
em fase inicial de diferenciação, íá podem ser usados intensiva
mente pelas plantas no transporte de nutrientes para os tecidos 
vegetais em desenvolvimento. 

As células companheiras (CC) 

Cada uma das células dos elementos crivados está conectada a 
uma ou mais células companheiras (Fig. 6J). As células compa· 
nheiras, ao contrário das células do sistema crivado, são ricas 
em organelas, principalmente das organelas que estão ausentes , 
nas células do sistema crivado. E interessante notar que, embora 
com características tão diversas, ambas (células dos elementos 
crivados e células companheiras) são originárias da divisão de 
urna mesma célula-mãe. 

Embora se originem de uma mesma célula-mãe, as CC não 
são sen1pre necessárias. No procofloema das raízes e no sistema 
EC de folhas de gramíneas com paredes celulares espessas, não 
existem CC. 

As células companheiras e as células dos elementos crivados 
têm, através das paredes celulares, um sistema ramificado de 
comunicações, denominado plasmodesma, que permite uma 
intensa comunicação e troca de substâncias entre elas (Fig. 6.3). 
O arranjo é bern funcional, pois, enquanto as células compa· 
nheiras ricas em organelas podem sintetizar uma série de subs
tâncias e compostos de alta energia como o ATP, que podem 
ser rapidamente transferidos através do plasmodesma para as 
células dos elementos crivados, essas, por sua vez, concentram o 
seu metabolismo nas atividades que são essenciais ao cranspone 
de fotossintatos. A maior parte da atividade metabólica neces
sária à manutenção das células do tipo elemento crivado é feita , 
pelas células companheiras. E preciso ressaltar, entretanto, que, 
ao contrário do que ocorre com as células do xilema, as células 
dos elementos crivados estão vivas, e suas paredes celulares não 
são lignificadas. 
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Algumas células companheiras especializaram-se no trans· 
porte, através do desenvolvimento de invaginações ou reen
trâncias da parede celular, e são por isso chamadas de células de 
transfer€ncia. As reentrâncias, ou invaginações, da parede celular 
aumentam a superfície da membrana e, portanto, a superfície de 
absorção. Em Vicia faba, essas invaginaçõcs aumentam em 209% 
a superfície torai da membrana (Giaquinca, 1983). Esse grande 
aumento de superfície das células companheiras/células de trans

ferência também aponta para as células companheiras como o 
sítio primário de carregamento do floema. 

As invaginações aumentam muito a área de contato entre o 
apoplasma e a membrana das células. Esse aumento de superfície 
é imponante quando o deslocamento de açúcares desde as áreas 
de produção é feiro pelo apoplasto. 

Nas espécies que têm células de cransfer€ncia, Turgeon (1991) 
propõe um modelo, chamado armadilha de polfn1cros. De acordo 
com esse modelo, a sacarose difunde,sc das células do parênquima 
vascular para as células intermediárias via sinlplasto e a favor 
de um gradiente de concentração. Nas células de transferência, 
a sacarose é polimerizada, dando lugar à formação de oligossa
carfdeos, como a rafinose e a estaquiose, que se acurnulam em 
níveis elevados nessas células (Fig. 6.4) . Corno esses oligossaca
rídeos têm um volume muito rnaior do que o da sacarose, eles 
não conseguem se difundir de volta para as células do mesofilo, 
ficando retidos nas células de transferência. 

VIAS APOPLÁSTICA E SIMPLÁSTICA 
Para melhor entender o processo de deslocamento de nutrientes 
nas plantas, é necessário conhecer o caminho que esses nutrientes 
percorrem antes de chegarem à área vascular, ou seja, antes de 
entrarem na corrente do xilema e no sistema crivado de trans· 

porte do floema. 
Tanto nas raJzes quanto na parte aérea, nutrientes e água 

podem deslocar-se desde a parte mais externa (epiderme) até 

Rafinose 

OH HO () 

H 

OH 

Glicose 

Frutosc 

011 

Estaquiose 

Sacarose 

OH 

FIGURA 6.4 
Variedade de açúcares encontrados na seiva do tloema: 
monossacarfdeos (galactose, glicose e frutose), dissacarídeo 
(sacarose), oligossacarfdeos (rafinose e estaquiose). 
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Corte radicular transversal mostrando o apoplasma e o simplasma 
através das células do córtex e endoderme. 

o parênquima vascular, tanto por via apoplástica como por via 
simplástica (Fig. 6.5). 

Apoplasma 
O apoplasma compreende a soma dos espaços intercelulares e 
espaços formados por macro- e microporos da parede celular. 
Esse espaço, chamado por aqueles que trabalham com fisiologia 
vegetal de apoplasma, é o mesmo espaço descrito pelos que traba
lham com nutrição mineral de plantas como espaço livre aparente 
(Fig. 6.6). 

Em parte desse espaço, como nas áreas intercelulares, o deslo
camento de solutos com carga de qualquer sinal ou de solutos 
eletricamente neutros, como a sacarose, é livre. Esse espaço é 
chamado de espaço livre de água. Nos poros da parede celular, 
entretanto, o depósito de ácidos orgânicos (poligalacturônicos) 
sobre os feixes de microfibrilas (basicamente formados de celulose 
e hernicelulose) gera uma superfície de cargas fixas que formam 
o espaço livre de Donnan. 

Enquanto água e íons circulam livremente no espaço livre 
de água, no espaço livre de Donnan apenas água e sacarose 
circulam livremente, enquanto ânions e cátions têm seus movi
mentos restritos, dependendo do sinal do poro e dos fons (+) e 
intensidade da carga. 

Açúcares como a sacarose, que são produzidos nas células do 
mesofilo, deslocam-se para fora desta atravessando a membrana 
plasmática e circulando no espaço livre (apoplasn1a). Esse movi
mento no apoplasma pode ocorrer desde as células do mesofüo 
até as células companheiras ou as células do elemento crivado. 
Esse seria um movimento totalmente apoplástico. 

Simplasma e plasmodesma 
A outra forma de deslocamento de nutrientes é a que ocorre célula 
a célula, através de conexões entre os protoplastos, chamadas de 
plas1nodesn1a (Fig. 6. 7). Nesse caso, tanto os açúcares como os 
nutrientes minerais como o K+ podem deslocar-se livremente 
sem que ocorram interações do ripo das que ocorren1 no espaço 
livre de Donnan. 

Plasmodcsmas são pequenos poros, com diâmetros cm tomo 
de 20 a 60 nm. Eles são revestidos por uma membrana plasmática 
e contêm um tubo central, denominado desmotúbulo. O desmo
túbulo é uma continuação do retículo endoplasmático. 

A comunicação via plasmodesmas entre os elementos crivados 
e as células companheiras são diferentes de outros plasmodesmas, 
pois eles formam u1n canal tipo poro do lado do elemento crivado 
e n1últiplos canais de menor diâmetro do lado da célula compa
nheira (Ayre eL ai., 2003). 

As conexões célula a célula via plasmodes1nas permitem que 
ocorra o transporte através dos protoplastos, denominado de 

, 
via sirnplásóca (Fig. 6.7). E necessário, portanto, que as células 
companheiras tenham ligações em quantidade suficiente com as 
outras células ao longo da via de transporte. Ou seja, a viabilidade 
do transporte via simplástica depende da intensidade das cone
xões via plasmodesmas entre as superfícies de células adjacentes 
ao longo do contínuo mesofiJo ---,) sistema crivado. Presume-se 
que quanto maior o número de conexões plasmod6srnicas entre 
as células, maior o potencial de transporte na interface. 

Sobre o plasmodesma, Gunning (1976) observou: "O plas
modesma eleva a planta da condição de simples coleção de células 
individuais para uma comunidade de prowplasios vivos e inrerco
necu.ulos". 

A freqüência dos plasmod.esmas nas células que executam 
transporte sirnplástico está em tomo de 15 por micrômetro 
quadrado (µm 2) de superfície celular. 

Em células do mesofilo em Oenothernw, foi calculado que o 
plasmodesma ocupa 0,38% das paredes celulares adjacentes, com 
uma freqüência de 300 µm2 por parede. A magnitude do fluxo de 
açúcares através do plasmodesma, em poros com comprimento de 
0,5 e 20 nm de diâmetro, seria então de 3,8 X 10-21 mol/s- 1. 

Na planta C4 SaLsolaali, a freqüência de plasmodesma é de 14 
X 188 cn1 2 de parede celular. Isso significa que O, I % da parede 
celular tangencial é ocupada com os canais dos plasmodesmas. 

Plantas como Vicia, beterraba e milho apresentam pouca ligação 
direta entre as células do mesofüo e as células do complexo EC/ 
CC via plasmodesma, enquanto, em outras plantas, como Curcu
bita pepo, há maior número de conexões entre essas células. 

Entretanto, essa divisão das plantas encre as que tên1 muita 
e as que têrn poucas conexões entre as células do mcsofilo e o 
complexo EC/CC não é um parâmetro absoluto, porque pode 
haver continuidade de ligações entre esses dois ex treinos (meso
filo e EC/CC) e as células do parênquima vascular e parênquima 
do Aoema e n1esofi10. 

O que se verifica é que a freqüência de conexões entre o 
complexo crivado e as células adjacentes pode variar muito. Em 
algumas espécies existe uma freqüência muito grande de plas
modesmas fazendo a ligação célula-célula, enquanto, em outras 
espécies, essa freqüência pode ser muito pequena ou mesmo 
nula. 

O pesquisador russo Gamalei (1991) e cols. propõem, para 
plantas dicotiledôneas, u1na divisão em quatro categorias, de 
acordo com a freqüência das ligações via plasmodesmas entre as 
células do complexo crivado e as células adjacentes: 
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Representação do simplasma (limitado pela membrana plasmática) e do apoplasma das células vegetais formado pelos espaços intercelu • 
lares e pelo conjunto de macro- e 1nicroporos da parede celular. (Adaptada de Fernandes e Souza, 2006.) 

• Células do tipo I - Exibem uma grande quantidade de 
conexões. 

• Células do tipo 2 - Exibem uma quantidade moderada 
de conexões. 

• Células do tipo 2a - Exibem ligações esporádicas entre 
células. 

• Células do tipo 2b - Praticamente não exibem contato 
entre células do EC/CC e as células adjacentes. 
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Plasmod~ma unindo o citossol de duas células através da plasma
lema e parede celular. 

A freqüência de contatos via plasmodesmas entre cada cate
goria pode variar em torno de l O vezes, o que pode resultar em 
variações de até 1.000 vezes na freqüência de ligações plasmo
désnlicas entre famílias de dicotiledôneas. 

As características das células companheiras também n1udam 
de acordo com o tipo de transporte - simplástico ou apoplástico 
- que as plantas fazem. 

A estrutura e o funcionamento metabólico das células compa
nheiras são determinantes do ripo de carregamento do floema 
(simplástico ou apoplástico). 

Pelo menos dois tipos de estruturas estão bem caracterizadas: 

• Estrutura 1 - as células companheiras não têm cloro
plastos e apresentam uma extensa rede de reóculo endo
plasmático. 

• Estmtura 2 - as células companheiras são menores e 
contêm vacúolos e cloroplastos. Esse grupo pode apresentar 
uma variar1te que se caracteriza por uma abundância de 
invaginações na parede celular. 

Em geral, as células companheiras que apresentam estni

tura 1 estão envolvidas em transporte via simplástica. Células 
companheiras de estrutura 2 estão envolvidas em transporte via 
apoplástica. 

Famílias que aprescntan1 estnttura l transportam açúcares 
via simplástica na forn1a de oligossacarídeos, principalmente rafi
nose, enquanto fainílias de estrutura 2 transportan1 açúcares via 
apoplástica sob a forma de sacarose. 

Transporte intermediário 
Pode também ocorrer um tipo intermediário de deslocamento em 
que os nutrientes percorrem parte do trajeto entre o mesofilo e as 
células crivadas por via simplástica e parte do trajeto por via apo
plástica, saindo do sistema de transporte célula a célula em algum 
ponto antes de chegarem às células companheiras ou crivadas. 
Tanto nesse caso como no caso de transporte totalmente por via 
apoplástica, os nutrientes precisam voltar ao interior das células 
(companheiras ou elementos crivados) para seguirem então se 
deslocando via simplástica até chegarem ao floema. 

CARREGAMENTO E 
DESCARREGAMENTO DO FLOEMA 

Entende-se por carregamento do floema todo o trajeto que os solutos 
fazem desde as células do mesofilo até o sistema de elementos 
crivados. Quando falamos em carregameruo dos elementos crivados, 
estamos nos referindo exclusivamente ao carregamento de foto
assimilados no sistema de elementos crivados, que compreende 
o conjunto formado pelas células companheiras e elementos 
crivados (CC/EC). 

Não existe uma única maneira de carregamento do floema, o 
qual varia de acordo co1n as diversas famílias vegetais, podendo 
ser apoplástico, simplástico ou intermediário, combinando essas 
duas estratégias. A variação do carregamento do floema tem 
certamente um significado expressivo do ponto de vista ecofi
siológico, e é importante para a produção vegetal. O uso de uma 
ou outra estratégia de carregamento, ou da combinação de ambas, 
reflete as condições ambientais cm que os diversos grupos de 
plantas se desenvolveram. 

O carregamento do sistema de elementos crivados pode ser 
feito de duas maneiras. Uma delas é através do deslocamento de 
solutos desde as células que circundam o sistema vascular até as 
células companheiras, e das células companheiras até as células 
crivadas através dos plasmodesmas. Nesse caso, existe uma conti
nuidade entre essas células. Esta seria a via simplástica de carre
gamento do sistema crivado. 

Uma outra maneira de carregamento do sistema de elementos 
crivados é a apoplástica. Nesse caso, os solutos se deslocam no 
apoplasma (espaço livre) e entrariam no sistema por transporte 
através da membrana plasmática de uma célula companheira ou 
diretamente, através da plasmalema de uma célula crivada. 

A Fig. 6.8 mostra esquematicamente os dois sistemas de trans· 

porte de solutos e carregamento do floema. As setas com traço 
forte no interior das células mostram o caminho que os solutos 
podem percorrer desde a área de síntese, onde ocorre a redução 
fotossintética do co2 (células à esquerda, em azul), até a área 
vascular (células à direita, em laranja). 

Açúcares e outros nutrientes deslocam-se das células do 
mesofilo, onde ocorre a redução de C02, para as outras células 
via plasmodesma. Num dos casos (setas mais largas), o deslo
camento é todo feito por via simplásrica. Uma outra possibili
dade, entretanto, é que, e1n algu1n ponto do percurso (a célula 
do parênquima do flocma indicada na Fig. 6.8), açúcares possam 
sair do interior das células para o apoplasma. Posteriormente, 
esses solutos, que agora se deslocam por via apoplástica, podem 
retornar ao interior de outras células para o carregamento do 
floema. Essa entrada de solutos a panir do apoplasma pode, em 
algumas espécies vegetais, ser fciLa através da plasma lema de uma 
célula companheira, enquanto, cm outras espécies, essa passagem 
para o interior ocorre diretamente nas células crivadas. 

Quando, enrretanto, estamos nos referindo ao transporte de 
fotoassimUados em todo o sistema (desde o mesofilo), o carrega
mento do floema só pode ser considerado simplástico se houver 
ligação (continuidade) de todo o simplasma, desde as células do 
mesofilo até as células companheiras. No caso de não existir essa 
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continuidade, o sistema de carregamento é considerado apoplás-, 
rico. E possível que, em determinado sistema, parte do percurso 
dos fotoassimilados seja feita por via simplásrica, mas en1 algum 
ponto as conexões via plamodesmas sejam interro1npidas e os 
fotoassimilados descarregados no espaço livre aparente e, depois, 
recarregados em outra célula de onde passam por via simplás
tica para as células companheiras. Nesse caso, o carregamento 
do floema é também considerado apoplástico. O carregamento 
só é considerado realmente por via simplástica quando todo o 
percurso está conectado pelo plasmodesma. Essa diferenciação 
deve ser feita porque, em algumas plantas, o transporte de solutos 
pelas células CC/EC é feiro por via simplástica, enquanto o carre
gamento do floema é por via apoplástica. 

O carregamento de açúcares no floema tem lugar basicamente 
nas pequenas nervuras das folhas, que, às vezes, anastomosam, 
fonnando uma rede capilar. Essas nervuras podem ser classifi
cadas em: 

• Nervuras do tipo 1: onde as células companheiras têm 
uma grande superfície de retículo endoplasmático, não têm 
cloroplastos, e plastídeos estão ausentes ou em pequena 
quantidade. 

• Nervuras do tipo Za: onde as células companheiras são 
menores, contêm vários pequenos vacúolos e têm cloro
plastos. 

• Nervuras do tipo Zb: onde as células companheiras espe
cializadas em transporte (células de transferência) geral
mente desenvolvem invaginações da parede celular. 

As nervuras dos tipos 1, 2a e 2b surgem em seqüência, ao longo 
do processo evolutivo. Pequenas áreas (aréolas) são demarcadas 
por essa rede de nervuras. Esse sistema é altamente eficiente na 
coleta de fotoassimilados que são produzidos no mesofilo foliar. 

Geiger (1980) observou que a beterraba açucareira tem 70 cm 
dessa rede capilar por cm2 de lâmina foliar. Esse autor também 
observou que 33 µ.m lineares da rede capilar podem coletar os 
fotoassimilados produzidos por 29 células do mesofilo. 

As configurações das pequenas nervuras, que determinam o 
modo de carregamento do floema, aparecem preferencialmente 
em determinadas zonas climáticas. De modo geral, o carregamento 
do floema por via apoplástica predomina nas regiões de clima 
temperado e em climas áridos. O carregamento do floema por via 
simplástica é predominante nas regiões tropicais úrnidas. 

A maioria das plantas herbáceas, que se originaram em regiões 
de clima temperado, pertence ao grupo que transporta solutos para 
o sistema CC/EC pela via apoplástica. Nessa relação, encontra
se a maioria das plantas cultivadas. Nessas plantas, os açúcares 
podem entrar no sistema crivado diretamente do apoplasma. 

A análise molecular mostrou que, no caso dessas espécies que 
apresentam transporte apoplástico, a ação do gene ~-ut l (sucrose 
transporter 1) que codifica o transportador de sacarose na plasma
lema aparece diretamente na membrana plasmática das células 
do EC. Por outro lado, no caso de espécies com sistema de trans
porte por via sin1plásrica, os transportadores de sacarose (SUC2: 
sucrose) estão associados com a enzuna invertase (que hidrolisa 
a sacarose em glicose e frutose) e estão localizados nas células 
companheiras (CC), mas não nas células do EC. A localização 
das H + -A TPases nas CC e EC segue tendência semelhante à dos 
transportadores de sacarose. 

Nas espécies que transportam açúcares via simplástica, cujas 
H+ -ATPases estão localizadas na plasmalema das CC, ocorre um 
grande transporte de estaquiose e rafinose, principalmente nas 
chamadas células intermediárias (Cl). 

No caso desses transportadores simplásticos, a sacarose entra 
nas células companheiras (CC) a partir das células do feixe 
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vascular. Uma vez no interior das CC, ocorre a formação em 
oligossacarídeos da família da rafinose (rafinose, estaquiose). Esses 
polímeros são muito grandes e não passariam através dos poros do 
plasmodesma, o que impediria seu retorno ao sistema transpor
tador. Assim, o transporte de açúcares no simplasma seria unidi
recional (mesofilo--. complexo crivado), e contra o gradiente de 
concentração total de açúcares (Fig. 6.8). Desse modo, a poli
merização funciona como uma armadilha para açúcares, que 
retém os polissacarídeos nas células companheiras contra um 
gradiente de concentração, o que toma o carregamento do floema 
menos eficiente nas plantas que transportam os fotoassimilados 
via simplástica. Em conseqüência, o deslocamento do carbono 
por unidade de massa das folhas é maior nas espécies que exibe1n 
carregamento do floema por via apoplástica. 

Verifica-se, entretanto, que a natureza do carregamento do 
floema não depende apenas da existência ou não de ligações 
abundantes através de plasmodesmas. O tipo de metabolismo das 
células companheiras e células adjacentes é fundamental nesse 
processo. Nun1a escala de evolução, o modo de carregamento por 
via simplástica é o mais antigo, tendo os outros sistemas evoluído 
posteriormente. 

TRANSPORTE DE SACAROSE 
O transporte de sacarose desde o apoplasma para o interior das 
células companheiras ou dos elementos crivados é feito contra 
um gradiente de concentração. Para que ocorra esse transporte, 
é necessário um gasto de energia, ou seja, é um sistema de trans
porte ativo. 

No caso de moléculas que não têm carga elétrica, como é o 
caso da sacarose ou da glicose, o cálculo da energia necessária 
para executar esse tipo de trabalho é obtido pela equação de 
Nemst. 

110 = RT ln 

onde: 

[concentração interna) 

[concentração externa) 

.10 é variação de energia livre do sistema 
R é a constante dos gases 
T é a temperatura absoluta 

Para o transporte de glicose contra um gradiente de 1: 10, a 
variação de energia livre seria: 

AO = l 98 X 293 X ln O, l 
' 0,01 

.iG = 1,34 kcal/mol 

Para uma relação de concentração de 

1: 100 AO= 2,68 kcal/mol 
1: 1.000 .iG = 4,02 kcal/mol 

Vale len1brar que a hidrólise de 1 n1ol de ATP (ATP + HOH 
--. ADP +Pi) produz 7,3 kcal. 

A absorção de sacarose pelas células do complexo CC/EC 
segue o modelo de Michaelis-Mencen, isco é, apresenta cinética 
de saturação. Mostra também um sistema dual de absorção, e 
o componente de alta afinidade mostra cinética de saturação, 
enquanto o componente de baixa afinidade aparentemente não 
é saturável. O primeiro componente opera em concentrações 
baixas de sacarose, provavelmente iguais às que ocorrem normal
mente no apoplasma. O segundo componente opera nas concen
trações mais elevadas. Em ambos os casos, os dados indicam uma 
absorção via simporte (sacarose-próton). No caso do sistema 
de alta afinidade, a estequiometria (sacarose: próton) do sistema 
seria de 2:1 (em concentrações menores que 5 mo! m- 3) . No 
segundo caso (concentrações entre 5 e 15 mol m- 3), a relação 
muda para 6: l. -E interessante ressaltar que todos os transportadores de saca-
rose identificados até aqui são co-transportadores (sacarose/H+). 
O Km aparente para sacarose nesses transportadores está na faixa 
de 1 mM, e a estequiometria do co-transporte é de l: 1. 

Não está esclarecido ainda se as células crivadas tê1n ou não 
bombas iônicas de extrusão de H+ na membrana plasmática. No 
caso das células companheiras, entretanto, já foi localizado um 
gene que codifica para H+-A TPases (bombas de prótons). Entre
tanto, é bom ressaltar que a concentração de ATP (substrato para 
as H+-ATPases) no sistema crivado é bem elevada, geralmente 
em como de l mM. 

Bombas de prótons 
As bombas de prótons são transportadores de íons específicos 
para prótons, funcionando com energia metabólica da hidrólise 
de ATP. Elas podem ser descritas como próton-ATPases (H+ -
ATPases. O transportador, estimulado pela presença de H+ no 
meio interno, usa a energia gerada pela hidrólise do ATP para 
mudar de estado energético, liga-se ao H+ e o bombeia para o 
meio externo, independentemente de troca por outro cátion (do , 
meio externo) . E, portanto, um sistema de transporte unidire-
cional chamado uniporte (Fernandes e Souza, 2006). 

Uma transferência unidirecional de cargas gera eletronegati
vidade (pois não ocorre transporte simultâneo de outro cátion 
de fora para dentro, de modo que a diferença de carga posi
tiva pudesse ser compensada no interior negativo). Desse n1odo, 
quando um microeletrodo for inserido na célula, fazendo conexão 
com o meio externo, aparece uma corrente. Ao potencial que é 
gerado entre o interior e o exterior da célula, através da plasma
lema, chamamos potencia.! da membrana (C). O bombeamento 
de prótons por esse sistema gera, do interior para o exterior da 
célula, uma força protoniônica . 

A força protoniônica pode ser calculada a partir da 
equação: 

.ip = \[t - 2,303 Ri ApH 

A diferença de potencial eletroquínlico para prótons (Aµ,H •) 
é função da diferença de pH (.ipH) e da diferença de poten-



cial através da membrana (liC). Assim, ambos, lipH e li 'l', são 
capazes de energizar o transporte. Entretanto, o transporte é 
otimizado em ambiente ácido. Como o pH do apoplasma é geral
mente ácido (5,0 a 6,0). e o K,. para tt• baixo, a protonação do 
carregador dificilmente seria um fator limitante do transporte. 

Cátions podem ser absorvidos, via transportadores de íons, 
a favor de um gradiente de potencial eletroquímico. Entre
tanto, ânions, aminoácidos e açúcares são absorvidos contra um 
gradiente de potencial eletroquímico ou contra um gradiente de 
concentração. 

São os gradientes protoniônicos que permitem o transporte 
(simporte) de sacarose e de monossacarfdeos contra elevados 
gradientes de concentração. 

O transportador de sacarose (SLIT 1, sucrose transporter 1) já foi 
localizado ao longo de todo o flocma, desde as regiões-fonte até as 

regiões-dreno. Do mesmo modo, já foi localizada no floema uma 
isoforma da H+ -ATPase específica da 1nembrana plasmática. 

A sacarose é transportada para dentro das células compa
nheiras por co-rransportc co1n prótons (simporte). O transporte 
de sacarose nessas circunstâncias mostra cinética de saturação 
com o aumento da concentração de sacarose. Foi observado um 
K.. aparente para sacarose de 1 mM, enquanto o K,. aparente 
para H+ é apenas de 0,7 µ.M. 

Existe especificidade de transporte para a sacarose. O trans

porte de sacarose via co-cransporte é eletrogê.nico, mesmo sendo 
a sacarose uma molécula neutra. 

A evidência mais notável do co-cransporte de H+ e sacarose 
é a indução pela sacarose do influxo de H- no floema. 

O transporte (influxo) elecrogênico de H• via co-transporte 
(H• /sacarose) causa uma despolarização nas membranas das 
células do floema, e, como conseqüência, ocorre um efluxo de 
K+, cujos teores são normalmente elevados no Roema. 

Ocorre uma substancial redução no carregamento de sacarose 
no floema quando o apoplasto sofre uma variação (aumento) 
de pH. Em beterraba açucareira, foi observada uma redução de 
cerca de 40% no carregamento do flocma quando o pH externo 
variou de pH 5,0 para pH 8,0. 

Vários pesquisadores observaram que a adição de sacarose 
aos cotilédones de Ricinus provocou um aumento de pH do meio 
externo de O, 1 a 0,2 unidade de pi-!. O pH volta aos valores origi
nais cerca de 1neia hora após a retirada da sacarose do meio. 

A estequiometria do processo de co-transporte, observada em 
Ricinus, foi de 3 H+ /sacarose. 

Quando é feita a perfusão do sistema vascular com sacarose 
(25 mM), ocorre um aumento do pH da solução (perfusato). Essa 
alcalinização (0,6 a 0,9 unidade de pH) é temporária, ocorrendo 
o retomo ao pH original em tomo de 30 a 60 minutos após o 
início do processo. De várias soluções de açúcares testadas nesses 
experimentos de perfusão (sacarose, manitol, glicose, frutose e 
galactose), apenas sacarose mostrou esse efeito sobre a variação 
do pH. 

Os custos energéticos do transporte de sacarose podem ser 
estimados a partir da relação 1 ATP/sacarose. A estimativa desse 
autor é de que 0.3% do ATP derivado dos fotoassimilados seria 
usado nesse processo. Entretanto, cálculos feitos a partir do 

Transporte no F/oema 14 3 

consumo de 0 2 no processo de absorção indicam uma estequio· 
metria de 1,1a1,4 ATP/sacarose. 

VISÃO GERAL DO CARREGAMENTO 
E DESCARREGAMENTO DO FLOEMA 

No conceito inicial sobre transporte no floema proposto por 
Münch em 1930, os elementos crivados são vistos como um 
tubo longitudinal, impermeável, formado por seqüências de 
células dos EC, e onde ocorre um processo de fluxo de massa de 
solutos. Esse fluxo é dirigido por um gradiente de pressão que 
vai das regiões de maior concentração de solutos (fontes) para 
as regiões de menor concentração de solutos (drenos); entre
tanto, os EC não são condutores hermeticamente fechados, mas 
sim canais porosos, com entrada e retirada contínua de solutos 
(Thompson, 2006). 

A absorção de sacarose pelos elementos crivados gera um 
gradiente de pressão hidrostática entre as áreas de carregamento 
e as áreas de descarrega1nento do floema, ou seja, entre fonte e 
dreno. 

O aumento da pressão hidrostática nas áreas-fonte é também 
resultado da atividade de um outro tipo de proteína de transporte, 
as aquaparinas. Estas permitem que a água que circula na planta 
via xilema seja absorvida pelo floema. Outras substâncias, como 
aminoácidos e principalmente K+, também contribuem para a 
formação desse gradiente de pressão. 

O enunciado de Milnch tem levado à suposição, equivo
cada, de que o floema funcionaria como uma "mangueira de 
jardim", com a pressão distribuindo solutos igualmente ao longo 
do sistema. Entretanto, como observado por Thompson (2006). 
o floema é mais parecido com um "capilar". e a pressão de turgor 
a longa distância não pode ser usada para o controle do fluxo 
no floema. 

O transporte a longa distância no floema está ligado a uma 
família de proteínas conhecidas como transpcrtadores de açúcares. 
Análises moleculares com o gene sut 1 (sucrose transporter 1), que 
codifica para transportador de sacarose em fumo e batata-inglesa, 
mostraram que o carregamento do floema ocorre via transporte 
de reservas do apoplasma para os elementos crivados através da 
plasmalema, com mediação desses transportadores. 

O complexo CC/EC, co1n as células companheiras ricas em 
citoplasma e organclas, é o local de carregamento do floema. 
Pesquisas com carbono marcado (14C) mostraram que a cinética 
de aparecimento de sacarose marcada nas células companheiras 
é idêntica à cinética de exportação da sacarose nos elementos 
crivados. Por outro lado, a alta concentração de sacarose do 
complexo CC/EC, em tomo de 0,3 a 0,8 M, aponta para o sistema 
CC/EC como o ponto de entrada de açúcares na célula. 

O sistema CC/EC apresenta uma grande superfície de 
membrana, que permite o carregamento do floema. Em folhas de 
beterraba açucareira, o fluxo de açúcares para dentro do sistema 
foi calculado em 16 pmol cm 2 s 1, o que permite os fluxos através 
do sistema de 3,2 nmol de sacarose par cm2 por minuto (3,2 
nmol·cm-2 s- 1). 
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Na Fig. 6.8 é mostrado um esquema geral do carregan1ento 
e descarregamento do floema. Todo o processo tem início natu
ralmente com a fixação de C02 no cloroplasto das células do 
mesofilo. De lá, trioses-fosfato deslocam-se para o citossol, onde 
ocorre a síntese de sacarose. A sacarose presente no citossol pode 
ser deslocada para o vacúolo, onde é acumulada. 

A energia para esse processo origina-se do gradiente de H+ 
que é criado entre o vacúolo e o citossol, que aciona o sistema 
de transporte tipo antiporte (Fig. 6.9A). 

A sacarose livre no citossol das células do mesofilo desloca
se para o apoplasto, de onde pode ser absorvida pelas células 
companheiras através de um sistema transportador via simpone. 
Novan1ente, são os gradientes de H+ entre o apoplasto e as 
células companheiras que geram a energia para esse transporte. 
Observa-se ainda que, na Fig. 6.9, está indicada a possibilidade 
de absorção da sacarose do apoplasto diretamente para as células 
crivadas. A sacarose assim absorvida desloca-se então ao longo 
do sistema crivado, podendo eventualmente passar de novo 
para o apoplasto nas áreas próximas aos tecidos-dreno, graças 
aos grandes gradientes de sacarose formados entre o floema e o 
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apoplasto nessa área, con10 já descrito. As células da região-dreno 
podem então absorver diretamente a sacarose que foi deslocada 
para o apoplasto, via sirnporte, ou pode ocorrer a hidrólise do 
dissacarídeo com a formação de glicose e frutose, que podem 
igualmente ser absorvidas pelas células-dreno porco-transporte 
com um próton. 

As trocas entre citossol e vacúolo nas células dos tecidos
dreno seguem o mes1no esquema, inclusive energético, descrito 
para as células do mesofilo. 

A sacarose é sintetizada exclusivamente no citoplasma das 
células do mesofilo pela sintetase de sacarose-fosfato. 

A transferência dessa sacarose é feita da seguinte maneira: 

a) entre células do mesofilo 
b) das células do mesofilo para a proximidade das nervuras 
c) das proxinúdades da nervura para as células do floema. 

A Fig. 6.9 dá ênfase à idéia de que as pressões que se desen
volvem entre a fonte e o dreno, embora sejan1 extremamente 
imponantes para o transporte de solutos no floema, não são sufi
cientes para explicar o fenômeno do transporte na sua totalidade. 
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FIGURA 6.9 
Esquema geral do carregamento e descarregamento do floema: (A) fonte; (B) célula companheira; (C) elemento crivado do floema; (D) 
dreno. (Adaptado de Lalonde et al., 1999.) 



O fluxo no floema é grandemente influenciado pelos mecanismos 
de carga e descarga de solutos e pelo influxo de água nas células 
do sistema crivado. Isso põe em evidência os mecanismos gera
dores de gradientes protoniônicos, em conseqüência da força 
próton-motriz ao longo de todo o sistema de transporte no floema. 
A síntese e atividade das proteínas de transporte e a disponibili
dade de energia são fundamentais nesse processo. 

O fluxo de sacarose a partir do complexo EC/CC até o 
apoplasma pode ocorrer por simples difusão, a favor de um 
gradiente de concentração. Isto é, alta concentração no sistema 
EC/CC e nlenor concentração no apoplasto. 

Ao longo do floema pode haver deslocamento lateral de solutos 
em direção aos drenos axiais. A distribuição de solutos entre o 
sistema elementos crivados/células companheiras e o parênquima 
vascular depende do potencial de membrana através da plasma
lema de cada um desses sistemas (Fig. 6.10). 

Os fotoassimilados que se movimentam no floema podem sair 
do complexo elementos crivados-células companheiras (EC/CC) 
e circular pelo apoplasma, de onde podem ser transportados de 
volta ao sistema EC/CC ou podem ser transportados para o inte
rior das células do parênquima vascular (PV) . Hafke ec al. (2005) 
en1 um experimento com plantas onde os solutos se deslocam 
principalmente por via apoplástica como Vicia e Solanum, ou com 
plantas onde os solutos se deslocam predominantemente por via 
simplástica, como Curcubita e Ocium, observaram que a partição 
dos solutos do apoplasma entre as EC/CC e VP correlacionou-se 
fortemente com a força protón-n1otriz de cada un1 desses grupos 
de células. A componente principal da força próton-motriz nesse 
caso (a variação de pH é desprezível) é o potencial da membrana 
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(psi). Assim, quando a diferença do potencial da membrana entre 
os dois grupos de células é maior do que 1 (dEC-CC/dPV > 1) 
deve ocorrer urna intensa reassimilação dos solutos do apoplasma. 
Por outro lado, quando a relação é menor do que l (dEC-CC/ 
dPV < 1) o acú1nulo de solutos pelas células do parênquima 
vascular é predominante. 

Estes resultados indicam que o deslocamento de fotoassimi
lados em direção aos drenos terminais (frutos, raízes etc.) é favo
recido em plantas nas quais o transporte por via apoplástica é 
dominante. A Fig. 6.10 exemplifica essa situação. 

O QUE É TRANSPORTADO 

Açúcares 
Embora no estudo do transporte de açúcares em plantas seja 
dada ênfase aos dissacarfdeos, o transporte de monossacarfdeos 
(glicose, frutose, manose e ribose) através da plasmalema de 
células vegetais tem sido observado. O primeiro gene que codi
fica para transportador de hexose clonado foi o hup 1 (hexose trans
porter). Como já comentamos, para que um sistema de transporte 
de hexoses tenha significado biológico, é necessário que ocorra, 
simultaneamente, a formação das invertases que transformam 
sacarose em glicose e frutose. 

Quando se coletam exsudados do floema, encontram-se vários 
açúcares, tanto monossacarfdeos (glicose, galactose, frutose) 
como dissacarídeos (sacarose) e oligossacarídeos (rafinose, esta
quiose). Também são encontrados açúcares modificados, como o 
sorbitol e o manitol, que são derivados alcoólicos (Fig. 6.1 1). 
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Modelo hipotético do impacto que a diferença da força próton-motriz (aC = a 'l'Ec.a: - a'l'py) entre as células do con1plexo EC/CC 
(elementos crivados/células companheiras) e as células do parênquima vascular (PV) exerce na partição dos fotoassimilados em plantas 
que fazem o transporte por via simplástica (A e B) ou apoplástica (C). Nas espécies onde as células do complexo EC/CC são carregadas 
por via apoplástica o deslocamento de fotoassimilados para os drenos terminais é mais eficiente (C), enquanto nas outras espécies onde há 
o carregamento simplástico do floema ocorrem perdas maiores para os drenos axiais (A e B). (Adaptado de Hafke et ai., 2005.) 
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As substâncias transportadas em maior quantidade no floema 
são os açúcares não-redutores do grupo da rafinose (sacarose, rafi. 
nose, estaquiose e verbascose). Desse grupo, a sacarose é o açúcar 
transportado en1 maior quantidade, embora outros açúcares 
també1n estejam presentes. Ralinose e estaquiose, por exemplo, 
são comumentc transportados no floema. O manitol também é 
encontrado com freqüência no floema. 

Os açúcares redutores, como a glicose, a frutose e a manose, 
quase nunca são encontrad05 no floema. 

A sacar05e é o açúcar transportado e1n maior volume no 
flocma, podendo atingir concentrações que variam de 0,3 a 0,9 
M. Em termos gerais, a concentração de sacarose no flocma da 
maioria das plantas fica em torno de 12 e 120 mg de açúcar por 
mi de volume de flocma. 

Outros elementos transportados 
O nitrogênio (N) é transportado no floema principalmente sob 
a forma de aminoácidos e amidas. Os aminoácid05 usados nesse 
transporte são principalmente o ácido aspártico, o ácido glutã
mico e as suas amidas asparagina e glutamina, respectivamente. 
É importante observar que o nitrato, que é a forma de N trans

portada com maior freqüência no xilema, não é transportado no 
floema. Em plantas fixadoras de nitrogênio, em particular nas 
variedades tropicais, o N pode também ser transportado sob as 
formas de ácido alontóico ou alantofna. 

Entretanto, o potássio, que é transportado no xilema junto 
com o nitrato (K+JNQ3- ) , pode também ser transportado no 
floema, geralmente junto com ácidos orgânicos (R-C002) , 

principalmente com o maiato. Outros nutrientes, como o 
cálcio, o enxofre e o ferro, que são transportados para a parte 
aérea das plantas, via xilema, também não são transportados 
no floema. O cálcio e o ferro são nutrientes de baixa mobi
lidade na planta. Isso significa que, uma vez localizados em 
alguma parte do tecido vegetal, eles não são remobilizados 
para outras partes ou tecidos. Sintomas de deficiência de ferro, 
como a clorose de topo, ou seja, a clorose que ocorre nas folhas 
mais jovens ou folhas em desenvolvimento, resultam dessa 
imobilidade. Con10 ocorre uma movimentação de nutrientes 
no sentido fonte-dreno, e como esses elementos ficam retidos 
nos locais-fonte, a sua deficiência se faz sentir nos locais-

dreno, onde existe uma demanda maior desses nutrientes para 
o metabolismo dos tecidos jovens. 

O nitrogênio e o fósforo, por outro lado, são nutrientes de 
grande mobilidade na planta. Quando ocorre uma deficiência de 
P ou N no solo, a planta ren1obiliza o nitrogênio e o fósforo que 
estavam nos tecidos-fonte e os desloca, via floema, para os tecidos
dreno. Esses elementos deslocam-se no floema como compostos , 
orgânicos (a1ninoácidos, por exemplo). E por essa razão que, 
em caso de deficiência de N, observa-se uma clorose nas folhas 
mais velhas (folhas-fonte), ao contrário da deficiência de Fe, que 
provoca uma clor05e nas folhas jovens (folhas-dreno). 

O transporte de proteínas pode ocorrer cambém no flocma. O 
movimento das protefnas-P na direção fonte-dreno indica que, 
ao contrário do que se supunha, elas não ficam imobilizadas na 
camada parietal das células dos elementos crivados, onde forma
riam agregados, e existem evidências de que elas podem ser trans
locadas para outras partes da planta. Essas proteínas têm peso 
molecular entre 20 e 60 kDa e são transferidas das CC para os 
EC via plasmodesm05. A velocidade de deslocamento dessas pro
teínas nos EC chega a 40 cm h-1. 

O transporte de proteínas ocorre também através do plasmo
desma. Pelo menos, esse movimento já foi observado nas células 
próximas do complexo CC/EC. Para que isso ocorra, entretanto, 
é preciso que haja uma modificação nos plasmodesmos para que 
seja superado o limite de exclusão desse sistema condutor, que, 
na maioria das vezes, situa-se em tomo de 1 kDa. Experiências 
feitas com Curcubiia maxima mostram a existência de transporte 
nos plasmodes1nas de células do mesofiJo de proteínas na faixa 
de 10 a 200 kDa. Estima-se que em tomo de 200 proteínas solú
veis existam no floema, en1bora nem todas tenham sido identi
ficadas. 

Todo esse material se desloca no floema em solução, o que 
significa que, embora nos reliramos à sacarose com.o sendo a 
substância encontrada em maior quantidade no flocma, estamos 
falando de solut05. Em term05 absolutos, a substância deslocada 
em maior volume no Aocma é realmente a água. 

Além dessas substâncias referidas, que são deslocadas no 
floema em maior volume, também circulam por esses vasos os 
hormônios vegetais, tais como as auxinas, as giberelinas, a cito· 
cinina e o ácido abscfssico (ABA). 

ORNA tambén1 circula via simplástica e entra na corrente de 
transporte do flocma. RNA de vírus circulam desse modo pelas 
plantas. Já foi observado o transporte de RNA virai patogênico 
com capacidade de codificar proteínas, e com genoma da ordem 
de 250 a 350 nucleoúdeos. 

SAÍDA DE SACAROSE 
O escoamento da sacarose das células do mesofilo para o espaço 
livre foi estimado em 120 pmol de sacarose por cm2 min-1. Esse 
valor é muito maior que o esperado num siste1na de escoamento 
passivo. A conclusão é de que deve haver a intermediação de um 
sistema de transporte por difusão facilitada. A safda de açúcares 
para o espaço livre é aumentada pela presença de K+. Isso pode 
indicar um mecanismo de co-transporte K+ /açúcares. 



O descarregamento do floema é extremamente importante 
para a agriculrura. Patrick (1997) o considera um dos elementos
chave na determinação da produtividade. 

FotoassimUados chegam às regiões subapicais das extrem.i
dades das raízes, via descarregamento, através do protofloema. 
Isso significa que também na região meristemática do ápice radi
cular existem conexões através de plasmodesmos que ligam as 
células dessa região às células do sistema crivado. 

Nas sementes, a conexão entre os tecidos mais velhos e os 
mais novos pode ser interrompida. Nesses sistemas, é necessário 
que ocorra um descarregamento de solutos no apoplasma para 
posterior recarregamento nas células mais jovens. 

Embora o sistema de descarregamento do floema e deslocamento 
de solutos para os drenos ainda não esteja completamente esclare
cido, algumas regras gerais já podem ser estabelecidas. Em primeiro 
lugar, o descarregamento de solutos no floema para o apoplasma é 
quase sernpre uma etapa necessária. Isso é devido, principalmente, 
aos elevados gradientes de concentração que se desenvolvem 
através da plasmalema entre o sistema crivado e o apoplasma. 

TRANSPORTE FONTE-DRENO 
Os experimentos clássicos sobre o transpone de açúcares come
çaram a ser feitos ainda no século XVII, por Malpighi, utilizando o 
descascamento do caule em forma de anel (anelamento). Quando 
um anel é feito em um galho de árvore, os nutrientes acumulam
se na parte superior ao anelamento, enquanto, na parte infe
rior, ocorre uma depleção de açúcares e outros nutrientes. Esses 
experimentos foram complementados mais recentemente com o 
uso de radioisótopos. Quando se aplica às plantas C02 n1arcado 
(com um isótopo radioativo de carbono; 14C ou 11C), estas fixam 
o C01 na fotossíntese e formam vários compostos, principalmente 
açúcares fosfatados (P-açúcares), mas também sacarose. Esses 
elementos incorporam o C-marcado em sua estrutura e permitem, 
por auto-radiografia, que se determinem quais compostos estão 
acumulando na parte superior ao anelamento. Trabalhos como 
estes mostraram, inequivocamente, que o anelamento resulta em 
acúmulo, na parte superior do anel, de elementos que são normal
mente transportados no floema (açúcares redutores, açúcares 
não-redutores, aminoácidos e amidas). 

O deslocamento de substâncias no flocma segue a direção 
fonte-dreno (Fig. 6.12). A localização das fontes pode mudar ao 
longo da ontogênese. Assim, folhas mais novas que são fontes, à 
medida que as plantas se desenvolvem, podem passar a drenos. 
A fotossíntese concentra-se nas folhas mais novas, e as antigas 
folhas-fonte, agora em posição inferior ao longo do eixo longiru
dinal da planta, necessitam dos fotoassimUados produzidos nas 
folhas mais jovens para suprir o seu metabolismo de esqueletos 
de carbono. Por outro Lado, em plantas perenes, ou mesmo em 
plantas bianuais, caules e raízes que numa estação eram simples
mente drenos, na estação seguinte podem agir como fonte, libe
rando compostos de carbono que serão usados como suprimento 
de energia e n1aterial de síntese em outros órgãos em crescimento. 
O deslocamento dessa relação fonte-dreno ocorre naturalmente 
ao Longo do ciclo da planta. 
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F!Gl'RA 6.12 
Modelo esquemático fonte-<lreno: folhas mais velhas e outras folhas 
são fontes para o desenvolvimento de flores e frutos (drenos). 

Normalmente, as folhas adultas na parte superior das plantas 
atuarn corno fonte para as folhas mais novas, folhas em desenvol
vimento e brotos. As folhas adultas localizadas na parte inferior 
da planta funcionam como fonte para as raízes (Fig. 6.12). 

A atividade das folhas como fonte para a parte inferior (raízes) 
e para a parte superior da planta (brotos) não é fixa. Folhas que, 
em determinado estágio de desenvolvimento, atuam como fonte 
para as folhas mais jovens podem, na etapa seguinte de desenvol
vimento da planta, aruar como fance para as raízes. 

Por outro lado, os drenes podem mudar. Tecidos ou órgãos 
(folhas) que inicialmente funcionavam como drenos podem, ao 
longo do desenvolvimento da planta, passar a funcionar como 
fonte. Estima-se que a passagem de dreno para fonte ocorre 
quando o órgão-fonte atinge 30 a 50% do seu desenvolvimento 
total. Em determinada fase de seu cresciJnento vegetativo, as 
folhas cm desenvolvimento na parte superior do caule podem 
ser o dreno preferencial para um grupo de folhas adultas. Numa 
outra fase de crescimento, o dreno preferencial na parte aérea 
pode ser formado de flores e/ou frutos em desenvolvimento (fig. 
6.1 l). A lógica do processo é o deslocamento de produtos da 
fotossíntese do lugar onde estão sendo elaborados (células do 
mesofilo), para os locais onde exista a maior demanda metabólica. 
A maior demanda metabólica ocorre principalmente em órgão 
e tecidos em fase de expansão. É por essa razão que os drenos 
mudam durante a onrogenia da planta. Primeiro os drcnos são 
as folhas em desenvolvimento (folhas jovens), depois flores e, 
finalmente, frutos. 

Como observado por Turgeon (2006) as folhas ganham "inde
pendência" quando deixam de receber fotoassimilados de áreas 
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(a) Divisão de trabalho nas nervuras de uma folha de tabaco (nervuras 
l, 2 e 3); (b) Quando a folha é imatura e ainda está na fase de dreno 
os focoassimilados são importados das folhas maduras e distribuídos 
(setas) através das nervuras principais (nervura de primeira ordem: 
l); (c) Nas folhas maduras não ocorre mais o inffuxo de fotoassimi
lados, ao contrário, as folhas começam a exportar; as nervuras prin
cipais não conseguem mais descarregar fotoassimilados nessa parte 
do vegetal. (Adaptada de T urgeon, 2006.) 

fontes, passando a serem elas próprias fontes. Quando isso acon
tece há um bloqueio definitivo para a entrada de fotoassimilados 
na folha que se roma fonte e novas comunicações são abertas para 
que os fotoassimilados sejam exportados para outras regiões. Na 
Fig. 6.13, adaptada de Turgeon (2006), é mostrada como ocorre 
a mudança de fluxo dreno-fonte com o amadurecimento em uma 
determinada região da folha. 

Nas folhas das dicoóledôneas, observou-se que esse processo 
começa pelo ápice foliar e vai se desenvolvendo progressivamente 
em direção à base. Em beterraba açucareira, o processo de expor
tação de fotoassimilados tem início quando as nervuras mais finas 
acumulan1 açúcares acima de um nível mínimo, a partir do qual 
a folha se torna uma fonte exportadora de açúcares. Ao mesmo 
te1npo cm que esse patamar é alcançado em relação ao acúmulo 
de açúcares, nas membranas das células do floema as ATPases 
começam a se desenvolver e a iniciar sua atividade (ver Cap. 
21, Tuberização). 

Nas plantas anuais, como arroz, trigo ou feijão, essa mudança 
na relação fonte-<ireno ocorre naturalmente. Folhas inferiores, 
que funcionaram por algum cempo como drenos, passam a 
funcionar como fontes, quando ocorrem mudanças drásticas no 
metabolismo da planta como um todo. Esse é o caso, por exemplo, 
durante a fase reprodutiva na maioria das plantas anuais. Ao se 
iniciar o ciclo reprodutivo, ocorre uma grande remobilização de 
nutrientes na direção de flores e frutos. Nesse momento, a ativi
dade fotossintética pode ser completa ou parcialmente inter
ro1npida nas folhas ativas, e as próprias enzi1nas de assimilação, 
fundamentalmente a RUBISCO (ver Cap. 5, Fotossíntese), são 

hidrolisadas, e o nitrogênio das suas proteínas reutilizado para a 
biossíntese de protefnas de reserva. 

Nesse caso, as folhas mais velhas- e, em algumas espécies, os 
caules e raízes - são utilizadas como fontes, fornecendo açúcares, 
aminoácidos e minerais para a biossíntese de compostos de reserva 
nas sementes. Nas plantas perenes e, particularmente, em espécies 
decfduas, os caules funcionam como órgãos de reserva quando 
da queda das folhas. No início do rebrotamento, quando das 
estações favoráveis ao crescimento, esse material de reserva é 

retranslocado para os locais de intensa atividade metabólica, 
que, nesse caso, são os brotos que darão origem a novos ramos e 
folhas. A direção font~reno pode ser modificada artificialmente 
pela aplicação de reguladores de crescimento ou suprimento de 
nutrientes às plantas. 

Em trabalhos com arroz, por exemplo, observou-se que, com 

aplicação suplementar de nitrogênio durante o período repro
dutivo, ou seja, quando era ministrada urna fonte externa de 
nitrogênio às plantas, a remobilização desse nutriente, desde suas 
partes vegetativas (fonte) para os grãos cm desenvolvimento 
(dreno), sofria grande redução (Souza et ai., 1998; 1999). Deve 
ser levado em conta que, no período reprodutivo, a manutenção 
de uma fonte adequada de N para o desenvolvimento dos grãos 
e estruturas de reprodução é crítica. Em culturas de cereais, é 
comum o N do solo estar em baixa concentração após o floresci
mento (antese), sendo o N do grão proveniente da remobilização 
de N de outros tecidos. Os grãos requerem grande quantidade 
de N para atender à demanda decorrente da elevada síntese de 
proteína que ocorre durante o seu desenvolvimento. 

No processo de remobilização de N, proteínas são hidroli
sadas e os aminoácidos são converridos em formas que podem ser 
translocadas para os órgãos em desenvolvimento. A glutamina é 
o principal aminoácido de transporte durante o desenvolvimento 
dos grãos de arroz, enquanto o glutamato é o aminoácido presente 
em maior proporção nas folhas de arroz durante o período vege
tativo. Entretanto, durante a senescência, o teor de glutamato 
diminui e aumentam os níveis de sua amída, a glucamina, que 

apresenta menor relação C:N e, portanto, acumula mais N do 
que o glutamato com o mesmo número de carbonos. 

Durante o período de enchimento dos grãos, o nitrogênio é 
translocado gradualmente dos órgãos vegetativos para as panículas 
de arroz em desenvolvimento. Entre os vários tecidos vegetativos, 
as lâminas foliares contribuem com a maior parte do N fornecido à 
panícula, podendo chegar a cerca de 60% do tolal (Mac e Ohira, 
1984). Urna estreita relação entre nitrogênio exportado das folhas 
senesc.entes e enchimento dos grãos é observada em arroz. 

Quando se estudou a redistribuição de nitrogênio em duas 
variedades de arroz, uma de cultivo tradicional, a Piauí, e outra 

melhorada, a IAC-47, com adubação nitrogenada no plantio 
e suplementação, via foliar, no 102 e 202 dias após a antese, 
observou-se que a taxa diária de perda de nitrogênio da parte 
aérea nos tratamentos era menor do que nas plantas-controles 
(que não recebera1n N suple1nentar), indicando que, quando há 
uma fonte externa de N, a planta utiliza 1nenos de suas reservas 
vegetativas para o enchimento dos grãos. Portanto, quando a 



planta recebe adubação nitrogenada suplementar, a contribuição 
do N da parte aérea para o enchimento dos grãos é menor, e 
quando não recebe N-suplementar, a planta desloca n1ais N de 
sua parte vegetativa para o enchin1ento dos grãos. No primeiro 
caso, a fonte de N (parte aérea) contribui menos para o enchi
mento dos grãos, porque existe uma fonte alcernaciva de N, 
fornecida através da adubação com N-foliar, o que não acontece 
com as testemunhas (Souza et ai., 1998). A experiência descrita 
mostra, claramente, que, além das modificações que ocorrem 
naruralmente nas relações fonte-dreno, é possível modificar arti· 
ficialmente esse processo através de práticas agrícolas. 
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Marcos S. Buckeridge, Marco Aurélio S. Tiné, Miguel José Minhoro e Denis Ubeda de Uma 

INTRODUÇÃO 
A respiração e a fotossíntese são dois processos fundamentais para 
a vida em nosso planeta. A maioria dos organismos vivos tem que 
absorver oxigênio molecular (OJ e ser capaz, de alguma forma, de 
fragmentar compostos de carbono (carboidratos, lipídios e proteí
nas, por exemplo) e utilizar a energia contida nesses compostos 
para o desenvolvimento e a manutenção de seus corpos. Via de 
regra, os carboidratos são os compostos nos quais a energia é 
armazenada, e, de forma simples, o processo respiratório pode 
ser descrito da seguinte forma: 

CJ-1120 6 + 0 2 -+ 6002 + 6H20 + energia 

Basicamente, a fotossíntese consiste em captar C02 e luz solar 
e sintetizar os açúcares, sendo às vezes definida como o inverso 
da respiração (ver Cap. 5, Forossfntese). 

O processo como um todo pode ser visto da seguinte forma: 

""'""°" r + OCO 611 O • c,H,p , + 601 1- 6H,O • 6CO 6H O ""'11<" quimic;, 

RESPIRAÇÃO 

Pode-se ver pelo esquema acima que os dois processos, fotossín
tese e respiração, são complementares. O metabolismo das plantas 
requer os dois processos: para fazer fotossíntese, as plantas precisam 
respirar, pois necessitam de energia, e para respirar precisam de 
açúcares, que contêm a energia armazenada pela fotossíntese. 

Um dos principais problemas a serem resolvidos pelas plantas 
é que nem todas as partes vivas da planta são capazes de fazer 
fotossíntese (raízes, por exemplo), enquanto todas as partes vivas 
respiram. Com isso, os açúcares têm que ser transportados de seus 
pontos principais de produção (as folhas) para toda a planta, onde 
há células vivas, para que estas sejam capazes de se desenvolver 
e efetuar sua própria manutenção. 

Há ainda um outro complicador: a fotossíntese depende da luz e 
o período de luz é limitado ao dia, enquanto todas as células vivas 
de um vegetal têm que respirar o tempo todo, inclusive à noite, 
ainda que com variações de intensidade. Desse modo, os produtos 
da fotossíntese têm que ser armazenados por um tempo e distribuí
dos de forma eficiente para todas as demais células vivas o tempo 
todo e na medida certa (ver Cap. 6, Transporte no floema) . 

O processo respiratório ocorre em todas as células vivas dos 
vegetais, as quais possuem organelas especiais, as mitocôndrias, 
que funcionam como usinas de processamento e produção de 
compostos energéticos (Fig. 7.1). Além de ser urna importante 
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FIGURA 7. 1 

Fotomicrografia mostrando células de transferência em cotilédones 
de Lupinus angustifolius. Nesse momento, os cotilédones estão mobili
zando reservas e há grande produção de sacarose e aminoácidos. Esses 
compostos têm que ser trwuportados para a plãnrula em crescimento, 
pois o cotilédone irá cair após a mobilização de roda a reserva. As 
células de transferência apresentam atividade metabólica extrema
mente alta e um grande número de mitocôndrias. cw - parede 
celular; mt - mitocôndria. A seta indica material de transferência. 
Foto: Marcos S. Buckeridge &John S. Grane Reid. 



etapa na geração de energia, vários compostos intermediários da 
respiração podem ser desviados para vias de biossíntese, servindo 
de esqueletos carbônicos para polissacarídeos, ácidos nucléicos, 
a1ninoácidos e proteínas e compostos do metabolismo secun
dário (Fig. 7 .6). 

Basicamente, um composto de carbono é inicialmente 
"desmontado" no citoplasma celular e seus produtos de degra
dação penetram nas mitocôndrias que, através de transformações 
desses fragmentos, irão produzir um único tipo de composto ener
gético, o ATP (adenosina trifosfato). Este composto é utilizado 
pelas células em todos os processos de construção de moléculas, 
desde compostos fenólicos até as proteínas e DNA. Porém, para 
o desenvolvimento de um organismo vivo, não basta somente 
construir moléculas. Elas têm que ser utilizadas para construir 
estruturas mais con1plexas, como, por exemplo, as próprias mito
côndrias, e para isso as células também têm que gastar energia, 
ou seja, consumir A TP. Como sabemos, o processo não pára af, 
pois as organelas têm que estar organizadas dentro das células 
e estas por sua vez têm que se comunicar de forma a produzir 
tecidos e órgãos, e estes últimos são ainda organizados de forma 
a produzir o organismo inteiro. 

Todos os níveis mencionados acima fazem parte de um processo 
extre1nan1ente complexo de desenvolvimento que resulta en1 um 
organismo que ainda tem que estar apto a responder adequada
mente ao ambiente, que não é só o físico, mas tan1bém o biótico. , 
E essencial, portanto, que todos esses níveis se mantenham em 
constante "comunicação" e isso tudo exige gasto constante de 
energia por todas as células de todos os tecidos de todos os orga
nismos vegetais vivos na biosfera. 

Este capítulo trata do processo de respiração, e a abordagem 
será a de mostrar os eventos mais relevantes relacionados a esse 
processo nos diferentes níveis de organização, co1neçando no 
nível celular e terminando na relação das plantas com o ambiente 
biótico e abiótico. Aspectos bioquímicos das diversas partes do 
processo respiratório podem ser obtidos de livros-textos de bioquí
mica. Assim, neste capítulo, os aspectos bioquínúcos e celulares 
foram expostos em equilíbrio com os aspectos fisiológicos, de 
forma a permitir o uso das informações bioquúnicas e celulares 
na apreciação da respiração junto aos órgãos, planta inteira e em 
nível de ecossistema. 

O FLUXO DE CARBONO NA CÉLULA 
A usina processadora de açúcares nas células vegetais é a mito
côndria, que ocorre em diferentes quantidades dependendo da 
taxa respiratória do tecido (Fig. 7.1). O processo respiratório 
completo é normalmente dividido com base na localização intra
celular. A primeira etapa é a glicólise, que ocorre no citossol; a 
segunda é o ciclo dos ácidos tricarboxílicos (ou ciclo de Krebs), que 
ocorre na matriz mitocondrial, e a terceira e última etapa, a cadeia 
de transporte de elétrons ou cadeia respiratória, ocorre nas cristas 
mitocondriais (Fig. 7.2) . 

Além da função básica de geração de energia, a respiração 
gera esqueletos carbônicos para diversos outros processos bioquí
micos (figs. 7.6 e 7.7). Essa considerável interação com outros 
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Visão bioquímica geral do processo respiratório. A respiração é divi
dida em três fases: via glicolltica, ciclo do ácido cítrico (ou ciclo de 
Krebs) e a cadeia de transporte de elérrons e fosforilação oxidativa. 
O esquema salienta o fato de que os carreadores de elétrons são 
produzidos nas duas primeiras fases e utilizados na cadeia de trans
porte de elétrons onde ocorre a maior produção de ATP e a redução 
do oxigênio. 

processos metabólicos faz com que a respiração seja considerada 
como um dos processos centrais do metabolismo. 

Glicólise 
Geralmente toma-se como início do processo respiratório a fosfo
rilação da hexase (geralmente glicose) no citossol. A origem desta 
hexose pode variar de tecido para tecido, mas isso está dire
tamente relacionado com a alocação de recursos e balanço de 
carbono e será abordado adiante. Na fase citossólica da respi
ração, denominada glicólise, a glicose é parcialmente degradada 
a piruvato (Quadro 7.1). Esta degradação parcial pode ocorrer 
tanto pela via glicolftica quanto pela via das pen toses (Fig. 7 .6), 
sendo que em ambos os casos o balanço final é de duas moléculas 
de piruvato para cada glicose. Embora os dois processos possam 
ocorrer em paralelo, a via glicolírica está diretamente ligada à 
produção de energia, sendo que os seus pontos de controle são 
altamente regulados por indicadores do estado energético da 
célula, como por exemplo a razão ADP/ATP (Quadro 7.1). A 
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1) Uma hexose contém 6 carbonos e portanto sua degradação, na glicólise, gera dois compostos de 3 carbonos (piruvato): 

~~º º~é'º 
~ 1 

HCOH e-o 
1 -----" 2 1 HOCH X CH, 
1 

HCOH 
1 

HYOH 

CH,OH 

2) O A TP (adenosina trifosfato), quando utilizado como fonte de energia, gera ADP (adenosina difosfato) e fosfato 
inorgânico (Pi). Por outro lado, a produção de ATP pode ser feita pela reação inversa, através da fosforilação do ADP, desde 
que haja uma fonte de energia: 

ATP ~ ADP + Pi + energia 

3) A razão ADP/ATP é importante porque funciona com um índice de disponibilidade de energia na célula. Caso haja uma 
grande disponibilidade de ATP na célula, a taxa respiratória diminui e os intermediários da via glicolítica são desviados para 
vias de annazenamento, como a síntese de amigo ou de lipídios (desenho das balanças). 

via das pentoses (ver Fig. 7.6), por outro lado, está mais asso
ciada à produção de compostos intermediários como a ribose 
para os nucleotídeos e redução de NADP, que será utilizado 
em processos de biossíntese, ao contrário do NAD reduzido nas 
demais etapas da respiração, cuja finalidade é essencialmente 
produção de energia. 

Na Fig. 7 .3, é mostrada a seqüência de reações da glicólise 
corn as respectivas estruturas químicas dos compostos partici
pantes. Veja que a glicólise (glico, açúcari lise, quebra) é, essen
cialmente, um processo gradativo de degradação da glicose. O 
processo tem início com uma molécula de seis carbonos e atinge 
um estágio intermediário em que são formadas duas 1noléculas de 
crês carbonos (o gliceraldefdo-3-fosfato). Nesta fase, são gastas 
duas moléculas de ATP que têm a função de fornecer os fosfatos, 
os quais, no fim do processo, acabam sendo discribufdos simetri
camente na molécula de frutose 1,6-bisfosfuto. Esta molécula 
simétrica, ao ser fragmentada, produz duas moléculas iguais de 
gliceraldeído 3-fosfato. 

A partir desse ponto, o processo consiste em transferir os 
fosfatos de volta para o ADP, formando novamente ATP. Mas 
o processo dá lucro, pois além dos 2 A TPs produzidos, a primeira 
reação (formação do 1,3-bisfosfoglicerato) permite a incorpo
ração de mais um fosfato e a redução de um NAD (formação 
de NADH+H+). 

Qualquer que seja o caininho percorrido pela hexose, duas 
moléculas de A TP são consumidas e quatro são produzidas, de 
modo que, apesar de apresentar um baixo rendimento energético 
(um saldo líquido de apenas 2 ATPs), a glicólise (etapa citos
sólica) pode representar wna importante fonte de energia em 
algumas situações. 

Ciclo dos ácidos tricarboxílicos ( CAT) ou 
ciclo de Krebs 

Note que na divisão artificial do processo respiratório coloca-se 
o piruvato como o composto final da glicólise. Isto porque este é 
o último con1posto formado no citoplasma e que será exportado 
para a mitocôndria. 

No ciclo dos ácidos tricarboxílicos (CAT), o piruvato é 
importado pela mitocôndria, onde é metabolizado. O CA T 
ocorre na macriz mitocondrial e nele o ácido orgânico é oxidado 
con1pletamente a C02 (Fig. 7.4). Após sua importação, o piru
vato sofre descarboxilação (perda de C02), gerando um radical 
acetil ligado à coenzima A (acetil-CoA). Este composto, que 
possui dois carbonos, une-se a uma molécula de oxaloacetato (de 
quacro carbonos), formando citrato (seis carbonos). Ao passar 
pelo CA T, dois carbonos são perdidos na forma de C02, regene
rando novamente o oxaloacetato e assim fechando o CAT. Dessa 
forma, grande parte da energia química que estava armazenada 
no carboidrato é transferida para moléculas de A TP, NAD e de 
F AD, sendo as duas últimas reduzidas no processo a NADH + H+ 
e FADH2, respectivamente (Fig. 7.3). 

OCA T tem pelo menos duas funções importantes na célula. 
A primeira é produzir energia e/ou compostos redutores para a 
cadeia de transporte de elétrons e a segunda, igualmente impor
tante, é produzir esqueletos de carbono para o metabolismo 
celular en1 geral. 

A Fig. 7 .6 descreve algumas das ligações do CAT com o 
metabolismo de compostos essenciais para as células, como por 
exemplo os ácidos nucléicos, lipídios, proteínas e con1postos 
secundários. 
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Fermentação 
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Via glicolítica da respiração cm plantas. Ao lado dos nomes dos compostos são apresentadas suas respectivas fórmulas. Note que esta via 
consiste em fragmentar a glicose de modo a produzir compostos de três carbonos; no final o piruvato que entra na nútocôndria servirá de 
substrato para o ciclo de Krebs. Na falta de oxigênio, o piruvato pode ser reduzido a lactato ou então descarboxilado, produzindo etanol, 
e este processo é chamado de fermentação. 
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Ciclo dos ácidos tricarboxílicos (ou ciclo de Krebs) , o qual é importante para a produção de compostos redutores que irão atuar na 
cadeia de transporte de elétrons e também na produção de esqueletos de carbono para a s(ntese de diversos compostos celulares. O 
ciclo tem irucio com o piruvato produzido pela glicólise e as reações subseqüentes ocorren1 na matriz mitocondrial (ver Fig. 7.5A). Os 
carbonos em vermelho são provenientes da acetil·CoA. Note que o succinato é uma molécula simétrica e qualquer uma das extremi· 
dades pode servir de substrato para as etapas subseqüentes, o que i.mpede o acompanhamento do destino dos carbonos provenientes 
da aceril-CoA. 



A B 
• 

1'1atr iz 

..... . 

H' 

' ............. ~ Q 
/lo. 
• • • • • 

:""'"'" ..................... "'">; 
• • ......... ~ 
• • • 
:-... ~ AOX 

cite 

• 

•• " •'. 

Respiração 15 5 

A ase 

NADH+H· · 
....... . .. . ... . .:., 

•, .. ... ....... . ....... ,•' Ff ADP + Pi " NAD. FADH, FAD "· 'I O +2H. :" 
•, l ' ,•' ATP 

\ t rmbnana interna 
. . ,• 
~ a? 

1'1embra na externa 
H,O 

Cadeia de transporte de elétrons (B). Os compostos redutores produzidos nos outros passos da respiração (glicólise e ciclo de Krebs) são 
utilizados por complexos protéicos que transferem os elétrons até a redução do oxigênio e a formação de água. Este processo ocorre na 
membrana interna da mitocôndria (A). En1 plantas, há uma via alternativa (AOX) na qual a transferência de elétrons e a redução do 
oxigênio poden1 ser feitas diretamente, sem a passagem por dois dos complexos e com conseqüente produção de calor (B). 

Através da via das pentoses, são produzidas moléculas de 
açúcares de cinco carbonos (ribose e xilose por exemplo), que 
são fundamentais para a síntese de DNA e RNA e para polissa
carídeos de grande importância nos tecidos vasculares (xilanos). , 
E dessa via que surgem as citocinffias, que exercem papel crucial 
no desenvolvin1ento vegetal (ver Cap. 10, Cicocininas) . 

A acetil-CoA serve de base para a síntese de lipídios e tan1bém 
para as vias de biossíntese de isoprenóides e terpenos, que, por 
sua vez, irão servir respectivamente de esqueletos básicos para a 
sCntese dos hormônios vegetais giberelinas e ácido abscfsico (ver 
Caps. 11 , Giberelinas, e 12, Ácido Abscísico). 

Mais à frente, no CAT, o alfa-cetoglutarato serve como base 
para a síntese de diversos aminoácidos, bem como de esqueletos 
básicos para a sCntese de compostos vitais para as plantas, tais 
como as clorofilas e o fitocromo. 

Outra parte dos amirloácidos é derivada do oxaloacetato, o 
qual, juntamente com o fosfoenolpiruvato, serve de base para a 
chamada via do ácido chiqufmico, da qual derivam os alcalóides, , 
flavonóides e ligninas. E também nessa via que é produzido o 
ácido indolil 3-acético (AIA), fitormônio com papel proemirlente 
no desenvolvimento das plantas (ver Cap. 9, Auxinas). 

No que concerne à função energética do CA T, é importante 
salientar que alguns aspectos morfológicos das mitocôndrias são 
essenciais para entender sua participação e seu acoplamento com 
o processo de transporte de elétrons, que é o passo final que irá 
produzir, proporcionalmente, a maior quantidade de energia para 
a célula. 

A mitocôndria possui duas membranas (Fig. 7.5), o que possi
bilita a existência de um compartimento entre elas, para onde os 
prótons são bombeados, e isso, como veremos adiante, é essencial 
para a produção deATP. O NADH+H+ e o FADH2, produzidos 
pela oxidação do piruvato (ou seja, do CAT), doam seus elétrons 
para um conjunto de complexos protéicos presentes na me1nbrana 

interna da mitocôndria, levando ao terceiro e último passo da 
respiração, conhecido como cadeia de transporte de elétrons. 

Cadeia de transporte de elétrons 
A energia potencial armazenada em moléculas de NAD e FAD 
reduzidos (ou seja, NADH+H+ e FADHi,) produzidas nas 
etapas anteriores (glicólise e ciclo de Krebs) será utilizada para a 
produção de A TP no passo final da respiração, chamada cacleía 
de transporte de elétrons ou cadeia respiratória. Este processo ocorre 
nas cristas (membranas internas) mitocondriais (Fig. 7.5A). 

Nesse processo, os elétrons são transferidos para complexos 
protéicos que possuem potencial de óxido-redução cada vez mais 
baixo. Associado a essa transferência de elétrons, há um fluxo 
de prótons (H+) da matriz para o espaço entre as membranas da 
mitocôndria (Fig. 7 .5B). Ao final desta cadeia de transporte de 
elétrons, cada par de elétrons é doado para um oxigênio (lh02) 

junto com dois prótons (H+), formando moléculas de água. O 
gradiente de pH assim gerado no espaço entre as membranas e a 
matriz da nútocôndria constitui uma reserva de energia poten
cial eletroquímica. Além destas proteínas envolvidas no trans
porte de elétrons, a membrana irltema da mitocôndria possui 
um complexo enzin1ático por onde os prótons podem voltar à 
matriz a favor do gradiente de concentração. Ao deixar passar 
os prótons, esse complexo usa a energia liberada para fosforilar 
o ADP, produzindo ATP. 

A cadeia respiratória é a principal fonte de A TP das células. 
Embora seja difícil precisar o rendimento do processo, cerca de 
dois ou três prótons são bombeados ao espaço entre as membranas 
para cada elétron que flui pelo sistema (cada NADH + H + 
oxidado). lsso corresponde a cerca de 3 ATPs para cada NAD 
reduzido no ciclo do ácido tricarboxílico e 2 ATPs por F ADH2, 

pois a oxidação deste último é ligeiramente diferente. No final, 



< 

15 6 RespiraçOo 

Exportação/ 
Importação Amido Celulose 

ATP 
AOP 
NAD 

Ácidos 
:'llucléicos 

Via das 

~ 1l / 
sacarose 

1l 
NAOP 

CoA 
Citocininall 

---"""J ...... -- ---glicose 6-P 
pentoses ' 

1l ~ Díidroxiacetona P 

Alcalóide 
Flavonóide. 

gliccra ldcido 3-P ~ 1l 
1l glicerolfosfa to 

Lignin 
AI 

ácido 
chiquimico +-- fosfoenolpiruvato 

.1l 
p1ruva to 

aminoácidos ~ 1r::: 
acetil·CoA Proteínas == 

Lipídios 

ll ---~'-~("o;\ 

oxalacetato citr\ 

isoci1ra10 

lsoprenóides 
Terpenos 
Cibcrclinas 
ABA 

! 
1 

6 

Proteínas 

ro, 

co, a1ninoácidos 

Clorofilas / 
Fitocromo 

Relações entre o processo respiratório e outras vias do metabolismo de carbono nos vegetais. Note que as principais substâncias do metabo
lismo estão ligadas direta ou indiretamente ao metabolismo respiratório. Todos esses compostos têm que ser produzidos em maior ou menor 
intensidade durante o dia-a-dia da planta. Assim, cm cada célula da planta, o fluxo pode ser aumentado ou diminuído conforme a neces
sidade. Esse equilíbrio, que é dinâmico, faz parte da hon1eostase da planta como um todo. 

o rendimento geral de produção de ATP pela núcocôndria é de 
12 a 17 ATPs por molécula de piruvaco (ou 24 a 34 ATPs por 
molécula de glicose). 

Na Tabela 7.1 é mostrado o balanço geral com valores apro
ximados de produção de ATP nas diferentes etapas do processo 
respiratório. Vale a pena ressaltar que a cadeia respiratória produz 
cerca de 90% do ATP do processo respiratório como um todo. Por 
outro lado, a parte do processo que não necessita de oxigênio (a 
glicólise) produz so1nenle 2 ATPs, ou seja, apenas 5% da energia 
do processo. 

Via da ubiquinona ou via alternativa de 
transporte de elétrons 

As mitocôndrias das plantas possuem peculiaridades que não 
são comuns em outros organismos. Uma propriedade impor
tante delas é a presença de uma rota alternativa de transporte 
de elétrons (Fig. 7.58). 

A cadeia de transporte de elétrons pode ser interrompida 
por certos compostos químicos, como o cianeto, o monóxido 
de carbono e a rotenona. O cianeto, por exemplo, é bem 
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conhecido como um potente e perigoso agente que pode levar 
animais à morte rapidamente. No entanto, esta inibição não 
é tão evidente em plantas. As mitocôndrías das células vege
tais possuem uma proteína a mais na cadeia de transporte de 
elétrons (chamada de dcsidrogenase alternativa), que permite 
que o transporte de elétrons ocorra sem a necessidade de uso 
de rodos os complexos protéicos presentes na cadeia respi
ratória. AJém disso, este sistema ainda é capaz de efetuar a 
redução do oxigênio. Um dos resultados dessa via alternativa 
é a produção de calor. Quando os elétrons passam através da 
via alternativa, dois dos complexos protéicos de transporte são 
evitados e não há a formação de A TP. Com isso, a energia, 
que nesses dois passos seria armazenada no ATP, é liberada 
na forma de calor. 

Alguns escudos têm mostrado que, em certos casos, as plantas 
podem utilízar esse "artifício" de produção de calor para obter 
vantagens ecofisiol6gicas. Por exemplo, a geração de calor por 
certas flores pode estimular a volatilização de compostos que irão 
servir para sinalizar sua presença e posição para polinizadores. 
Desse modo, a respiração está sendo usada como meio de comu
nicação entre certas plantas e animais. 

Fermentação 
Em situações nas quais a disponibilidade de oxigênio é baixa, 
a célula não pode completar as três fuses da respiração, pois a 
falta de oxigênio impede a oxidação do citocromo, bloqueando 
todas as etapas anteriores da cadeia de transporte de elétrons. 
Tal impedimento é crucial para a produção de energia, pois, 
conforme descrito acima, a cadeia de transporte de elétrons é a 
parte responsável pela produção da maior quantidade de A TP 
(Tabela 7.1). 

Esta situação pode ocorrer cm raízes, quando o solo é inun
dado, por exemplo. Nestes tecidos, o fluxo de carbono é desviado 
no final da via glicolítica e o piruvato é reduzido pela enzima desi-
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drogenase do lacta to, produzindo lacta to (Fig. 7 .3). Esse estado 
metabólico, no entanto, não pode ser mantido prolongadamente, 
pois o acúmulo de lacta to leva à acidificação do citossol e, even
tualmente, à morte da célula. Para evitar esta situação, o piruvato 
pode ser descarboxiJado a acetaldcrdo e este reduzido a etanol 
(Fig. 7J). Os problemas causados pelo acúrnulo de etanol são 
inferiores aos causados pelo acúmulo do lactato, desde que não 
haja acúmulo de acetaldeído. 

Foi verificado que, em ervilha, por exemplo, a concentração 
de etanol na seiva do xilema em solos inundados podia chegar a 
90 mM. Caso a planta seja cultivada em laboratório em um subs
trato com etanol (cerca de 4 mM, como encontrado em solos 
inundados), a concentração de etanol da seiva pode chegar a 
970 mM. Os problemas provocados pela fermentaç.ão, portanto, 
estão mais relacionados à baixa produção de A TP e suas conse
qüências metabólicas, uma vez que, sem a cadeia de transporte 
de elétrons, apenas duas moléculas de ATP produzidas na via 
glicolítica são geradas para cada glicose, contra cerca de 38 
produzidas na presença de oxigênio. Alguns processos fisioló
gicos possuem efeitos diretos sobre as conseqüências da condição 
de hipoxia. A redução de nitrato, por exemplo, não s6 libera 
HO- , o que ajuda a minimizar a acidose do citossol, mas também 
oxida NADH+H•, gerando NAD, que pode ser utilízado no 
ciclo do ácido tricarboxílico, rninimizando o acúmulo de ácidos 
orgânicos na mitocôndria. Em plantas que se desenvolvem em 
solos permanentemente alagados, no entanto, adaptações espe
cíficas como pneumatóforos, por exemplo, são necessárias para 
evitar a condição permanente de hipoxia e permitir o desen
volvimento (ver adiante) . 

O fluxo respiratório varia com o estado 
fisiológico da célula 

Pelo que foi visto até agora, as diferentes fuses da respiração 
podem dar uma idéia de que o fluxo do carbono e a energia no 
processo sejam constantes em todas as células e que, portanto, 
a distribuição dos produtos da glicólise, CAT e transporte de 
elétrons (produtos intermediários, energia cm forma de A TP e 
calor) sejam tan1bé1n constantes. No entanto, o processo como 
um todo é extremamente dinâmico e interligado por diversas vias, 
de forma que, dependendo da função da célula en1 um deter
minado órgão, alguns produtos podem apresentar-se em maior 
quantidade em un1 dado momento. A Fig. 7. 7 mostra o processo 
como um todo e suas principais interligações. Nela é salientado 
o papel fundamental das hexoses, cuja entrada no sisten1a ocorre 
por meio da fotossíntese, mobilízação de reservas, e pelo uso 
da energia contida na hexose para possibilitar a manutenção e 
o crescimento dos tecidos vegetais. Assim, por exemplo, num 
determinado órgão pode estar ocorrendo fermentação (em caso 
de inundação, por exemplo), uso da via alternativa insensível ao 
cianeto para a produção de calor, ou ainda a produção de grandes 
quantidades de carboidratos e proteínas caso esteja ocorrendo 
armazenamento de reservas cm sementes. O sistema pode, em um 
dado momento, estar voltado para a produção de compostos do 
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FIGURA 7.7, 

A figura salienta as relações entre a respiração e a fotossíntese, por um lado, e os eventos ligados à manutenção e ao crescimento, por outro 
lado. Embora o carbono entre na planta exclusivamente através da fotossíntese, nem todos os tecidos são fotossintéticos. Por isso, há a 
necessidade de acúmulo de reserva e de mecanismos de transporte (in1portação) que possibilitem a respiração em tecidos não fotossin· 
céticos, fazendo com que haja um fluxo condnuo de hexoses no sistema respiratório em toda a planta. Tal continuidade é crucial para a 
respiração de manutenção, que é vital para a manutenção e o funcionarnento da célula. 

metabolismo secundário, como, por exemplo, no caso de ataque 
de um pat6geno. 

Esta flexibilidade de resposta ao ambiente irlterno e externo 
é fundamental para a sobrevivência da planta, sendo o controle 
homeostático do metabolismo extremamente complexo, com 
mecanismos de controle de diversos tipos. O controle de uma 
determinada via pode ser feito diretamente por inibição ou 
ativação de uma enzima por um cofator, pelo próprio substrato 
da enzima ou complexo enzimático ou airlda pela ação de fitor-

mônios que podem levar a alterações na transcrição de genes que 
alteram as demandas de compostos por uma determinada via. 

É importante salientar que o processo respiratório como um 
todo não apresenta um único ponto de controle. A integração das 
outras vias metabólicas com a respiração compreende um grande 
número de pontos de controle que trabalham de forma integrada 
e eqwlibrada. Embora se tenha um conhecimento razoável sobre o 
funcionamento das vias metabólicas que formam o processo respi· 
ratório das plantas, as formas de integração com outros processos 



ainda são pouco conhecidas e deverão, em parte, ser elucidadas 
através de estudos mais aprofundados de modelagem e simulações 
computacionais com algoritmos matemáticos. 

Pode-se concluir, a partir do esquema da Fig. 7.6, que o 
processo respiratório é central e fundamental para toda a célula, 
estando relacionado direta ou indiretamente com todo o meta
bolismo celular. 

Há, porém, um outro nível de integração que não foi contem
plado nas apreciações acima: a integração entre células e órgãos. 
A seguir, serão descritas as características do processo de respi
ração nos diferentes órgãos das plantas, procurando mostrar que 
o processo respiratório é dinâmico também e1n nível dos órgãos 
vegetais. 

RESPIRAÇÃO NOS TECIDOS E 
ÓRGÃOS 

Quando consideramos a respiração na planta, geralmente nos refe
rimos às trocas gasosas realizadas pelos órgãos, e não ao processo 
molecular de oxidação da glicose. A taxa respiratória é variável de 
acordo com o tipo de órgão, idade, ambiente, estação etc. Cada 
órgão vegetal respira independentemente e recebe, quase sempre, 
carboidratos (geralmente sacarose) para "queimar", no processo 
de respiração celular. A seguir, serão apresentadas as caracterís
ticas do processo respiratório em cada órgão da planta. 

Raízes 
As raízes são órgãos que respiram muito e incensamente. O 
substrato utilizado no processo é constituído por carboidratos 
vindos da parte aérea pelo floema, a partir as folhas, que são os 
órgãos responsáveis pela fotossíntese (ver Caps. 6, Transporte no 
Floema, e 21, T uberização). 

A energia que é liberada pela respiração radicular é utili
zada para a síntese dos componentes celulares, para formação 
das estruturas secundárias (quando houver), nos processos de 
absorção e acúmulo de nutrientes minerais e tan1bém de reserva 
alimentar. Raízes primárias e raízes jovens respiram muito mais 
intensamente do que as raízes com crescimento secundário. A 
explicação para tal fenômeno é muito simples: raízes primárias e 
jovens têm meristemas em contínuo processo de alongamento e 
diferenciação, que são processos dispendiosos do ponto de vista 
energético. Raízes em crescimento secundário também tên1 as 
células meristemáticas do câmbio e as anexas que respiram inten
samente. 

Nas raízes, o oxigênio necessário para que ocorra o processo 
respiratório advé1n principalmente do próprio solo, podendo vir 
também da parte aérea. Para a raiz retirar o oxigênio do solo 
há a necessidade de este apresentar boa aeração, o que facilita 
as trocas gasosas com a raiz. Quando a atividade respiratória é 
intensa, o oxigênio pode vir também da parte aérea. A proporção 
entre uma fonte ou oucra depende exclusivamente da espécie 
vegetal. Plantas de manguezais ou de pântanos retiram oxigênio 
do ar, devido à baixa quantidade de oxigênio dissolvido na água 
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ou presente no solo. Para tanto, desenvolveram uma estrutura 
especial para as trocas gasosas denominada pneumatóf aros (p. 
ex., Avicenia nítida e Rhizophora mangle). Outras plantas podem 
apresentar respiração anaeróbica (p. ex., Nuphar). 

Raízes aquáticas apresentan1 um tipo de parênquima adap
tado à função de reserva de ar - o aerênquima - que, além de 
permitir a flutuação da planta, retém oxigênio para o processo 
respiratório (p. ex., Ludwigia sp). A formação de aerênquima nas 
raízes pode ser induzida em uma planta não adaptada à anoxia 
através do alagamento, quando ocorre a indução de uma enzima 
denominada celulase (que digere a celulose das paredes celulares 
[Ver Cap. 8, Parede Celular]) em regiões específicas do tecido 
radicular, de forma a aumentar os espaços internos do tecido. 

Caule 
Os caules verdes, suculentos, que apresentam estrutura primária, 
fazem trocas gasosas com o meio através da epiderme, enquanto 
naqueles com crescimento secundário geralmente o 0 2 é prove
niente das folhas. Nesses caules, a respiração é mais intensa na 
região do câmbio vascular e felogênio, onde novas células estão 
se fonnando, crescendo e diferenciando. As trocas gasosas nos 
caules com crescimento secundário são muito baixas e por isso 
o 0 2 difunde-se pelas células caulinares. Alguns tipos de caule 
podem apresentar estruturas conhecidas como lentice/as (Fig. 
7 .8), que facilitam as trocas gasosas cotn o n1eio. 

FIGURA 7.8 
Lenticela (seta) do caule de sabugueiro (Sambucu.s). Tal escrutura 
facilita a entrada e a conseqüente chegada do oxigênio às células 
do câmbio vascular (cv), que se dividem intensamente durante o 
crescimento secundário. Na parte em vermelho à direita, a abertura 
central (seta} é tida con10 u1n local de entrada de oxigênio. Foto: 
Solange Mazzoni-Viveiros. 
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Em cactáceas, as troeas gasosas ocorrem somente à noite, com 
a abertura dos estômatos (ver Plantas MAC no Cap. 5, Fotos
síntese). Em caules subterrâneos, o 0 2 difunde-se de célula a 
célula, como no caso de Allium cepa (alho) e Solanum 1uberosus 
(barata). Os caules aquáticos apresentam grande quantidade de 
aerênquima, que, além da flutuação, acumulam 0 2 para facilitar 
a respiração (p. ex., Nymphaea, Victoria amazonica). 

Folhas 
De todos os órgãos vegecais, as folhas são as que mais realizam 
trocas com o ambiente. Os estômatos (Fig. 7.9) são as estruturas 
responsáveis pela maior parte das trocas realizadas pelo órgão. 
A liberação de C02 pelas folhas é determinada pela razão COJ 
cm2 da área foliar e é praticamente constante desde o início da 
sua formação até a morte. Em folhas de feijão, por exemplo, a 
taxa respiratória de manutenção chega a ser dez vezes mais alta 
no período inicial de desenvolvimento, baixando drasticamente 
conforme as folhas se expandem. Ao mesmo te1npo, a taxa respi
ratória relacionada ao crescitnento tem um pico durante o inter
valo de taxas máxitnas de expansão foliar, voltando gradativa
mente aos patamares iniciais. 

Em folhas próximas da abscisão, há um aun1ento expressivo 
na taxa respiratória que diminui algum tempo antes de a folha 
cair. Este fenômeno está possivelmente relacionado com a reab-

FIGURA 7.9 
Foto de microscopia de luz, mostrando a superfície abaxial (inferior) 
de uma folha de jatobá (Hymenaea courbaril L.). Em amarelo são as 
células da epiderme e em azul-escuro as células guardas dos estô
matos, tendo, ao lado de cada uma, células levemente esverdeadas 
chamadas de células companheiras. Nas fol has, as trocas gasosas 
ocorrem predominantemente nos estômatos. Foto: Paula F. Costa, 
Solange Mazzoni· Viveiros e Marcos S. Buckeridgc. 

sorção de compostos (p. ex., íons, anúnoácidos e açúcares), com 
o seu armazenamento como reserva caso a planta esteja adaptada 
a ambientes com variações sazonais (biornas de regiões tempe
radas e no cerrado, por exemplo), ou podem ser diretamente 
incorporados em outras partes da planta caso a sazonalidade seja 
menor. 

Os mecanismos de senescência e abscisão foliar estão rela
cionados à atividade de uma série de hormônios vegetais, cais 
como as citocininas, as auxinas e o ácido abscísico, que, direta 
ou indiretan1ente, promovem um aumento da taxa respiratória 
relacionada ao crescitnento até a queda foliar. 

Quando a expansão foliar atinge o máximo, taxas elevadas de 
assimilação de C02 (fotossfntese) são também atingidas. Espe
rava-se, nesse momento, que a taxa respiratória diminuísse para 
não haver queda na incorporação de C02 e, portanto, produção 
menor de carboidratos. Mas isso não acontece: a liberação de C02 

é mantida constante devido à taxa respiratória de manutenção 
da fotossíntese, de fonna que em geral só há dccr<!scimo quando 
a folha já está praticamente 1norta. 

A manutenção da taxa respiratória nessas condições pode ser 
explicada pela degradação de outras substâncias, con10 as proteí
nas. Além disso, há a via das pentose-fosfatos (Fig. 7.ó), que é 
muito importante quando a folha atinge expansão máxima, pois é 

uma via essencial, por exemplo, para a sfntcse de ácidos nucléicos 
e carboidratos. Esta via, além de produzir C02, ainda regenera 
alguns carboidratos que podem voltar à glicólise e posteriormente 
serem degradados no ciclo de Krebs. A pentose-fosfato (ribose-
5-fosfato} ainda pode dar origem a um outro açúcar, a eritrose-
4-fosfato, que não produz C02, mas origina pigmentos presentes 
em pétalas e frutos, colorindo-os. 

Flores e frutos 
O processo de floração envolve normalmente uma grande 
demanda respiratória em plantas. Além da necessidade de cons
truir os tecidos florais, após o desenvolvitnento da flor, há diversos 
processos relacionados à polinização, que envolvem em muitos 
casos a "comunicação" com animais polinizadores. 

Em muitas espécies, devido à estratégia ecológica de produção 
de grande número de flores, que ao final do processo são abor
tadas em sua maioria, a den1anda de energia é bastante elevada. 
Nesse caso, parece haver, durante o período reprodutivo, uma 
priorização da energia para este processo em detrimento de outros 
processos de desenvolvimento. 

Em regra, a conseqüência do sucesso da fecundação resulta 
na formação de frutos. Estes apresentam uma alta taxa respira· 
tória logo no início da sua formação, ou mesmo antes de serem 
formados. Ainda durante a formação do tubo polCnico, ocorre 
um aumento nos teores de AIA no ovário da flor. Concomitan
temente, há um aumento da taxa respiratória que está possi
velmente relacionado à intensificação da atividade metabólica 
no ovário. Após a fecundação, a necessária translocação de 
nutrientes das folhas vizinhas para o ovário envolve u1n gasto 
energético considerável. Uma vez o fruto formado, a alocação 
de nutrientes e a produção dos diversos tipos celulares que arma-



zenam esses nutrientes passam a apresentar taxa respiratória mais 
baixa. No processo de amadurecin1ento de cercos frutos ocorre 
um aumento rápido e intenso da taxa respiratória chamado de 
climatério. Nos frutos climatéricos (abacate, maçã, banana, entre 
outros) ocorre a produção de etileno (outro horn1ônio vegetal), 
acelerando o amadurecimento (hidrólise de amido, síntese de 
pigmentos etc.) e senescência. Tratamentos com etileno aceleram 
o amadurecimento de frutos climatéricos, sendo este procedi
mento comumente utilizado para fins comerciais. Outros frutos 
não apresentam climatério e, mesmo adicionando-se etileno, 
não ocorre tal fenômeno. Isto pode ser observado em laranja, 
abacaxi, uva etc. 

O efeito da temperatura sobre a taxa respiratória dos frutos 
também pode ser facilmente observado, isto é, baixas tempe
raturas retardam a senescência dos frutos, fazendo co1n que a 
taxa respiratória mantenha-se baixa. Por outro lado, tempera
turas elevadas, principalmente à noite, aumentam a taxa respi
ratória e aceleram o amadurecimento de frutos. Baixas concen
trações de 0 2, sob redução da temperatura ambiente, podem 
estimular a respiração anaeróbica, mais precisamente a fermen
tação, enquanto altas concentrações de C02 inibem a produção 
de etileno pelo fruto, retardando o amadurecimento. Na esto
cage1n de frutos (pós-colheita}, combina-se a redução da ten1pera
tura e de 0 2 com um aumento na concentração de C02• Os três 
fatores atuando juntos mantêm as taxas respiratórias do fruto 
em níveis suficientemente baixos, retardando assin1 o an1adure
cimento. Sob condições favoráveis de armazenamento, frutos de 
maçã colhidos em março-abril (no Brasil), podem manter suas 
propriedades inalteradas por até um ano. , 

E importante salientar que a classificação dos frutos em clima-
téricos e não-climatéricos não é rígida, pois muitos frutos apre
sentam liberação irregular de C01, como, por exemplo, a jaca 
(Artocarpus integrífolia) e o jambo (Eugenia malecensis). 

Sementes 
Durante o processo de germinação, com o aumento da entrada 
de água por embebição, o metabolismo celular é reativado. Esta 
reativação metabólica provoca uma série de mudanças fisiológicas 
(ver Cap. 20, Germinação). Uma das conseqüências é o aumento 
da taxa respiratória, associado à necessidade da utilização das 
reservas energéticas existentes no endosperma ou nos cotilé
dones. Nesse período, há a hidrólise de óleos por f3-oxidação, a 
produção de açúcares, fitormônios e diversas enzimas hidrolíticas 
(proteases, f3-galactosidases, a-amilases, f3-glucanases, nucleases 
etc.). Como conseqüência, o amido ou outros polissacarídeos 
de reserva, proteínas e aminoácidos são utilizados em parte na 
respiração, cuja taxa elevada deve-se ao crescimento do eixo 
embrionário. 

Para que o processo respiratório ocorra há a necessidade de 0 2 

disponível no solo, já que a grande maioria das sementes germina 
em boas condições aeróbicas. Durante a germinação, as sementes 
utilizam, como fonte inicial de carbono na respiração, a sacarose 
e oligossacarídeos da série rafinósica (feijão, lentilha e ervilha). 
Estes já se encontram estocados quando da maturação da semente 
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e são degradados rapidamente à medida que a taxa respiratória 
aumenta. A vantagem para as sementes em armazenarem esses 
compostos é o acesso rápido, uma vez que são solúveis e estão 
presentes no citoplasma e disponíveis para o uso imediato. Com 
isso, logo após a en1bebição a semente perde massa e libera C02, 

produzindo a energia necessária para o desenvolvimento inicial 
da nova planta. Esta reserva inicial é crucial para a germinação, 
e, dependendo da estratégia de estabelecimento da plântula, os 
cotilédones podem ainda possuir grandes quantidades de reservas 
de carbono (como no jatobá e em diversos cultivares, como fe ijão 
e soja), que serão utilizadas também na produção de energia pela 
via respiratória. 

Alguns tipos de sementes germinam com pouco ou mesmo na 
ausência de oxigênio disponível, como é caso do chamado arroz 
de várzeas, onde as condições de germinação são praticamente 
anaeróbicas e a obtenção de energia se dá através do processo de 
anaerobiose (fermentação). Sementes de plantas de manguezais 
utilizam também a fermentação para a gernunação, sendo este 
processo anaeróbico a única alternativa que estas sementes 
dispõem para liberar H ... dos NADH+H+ acumulados. 

CONTROLE DA RESPIRAÇÃO NAS 
PLANTAS POR FATORES INTERNOS 

Disponibilidade de substrato 
Os principais substratos do processo respiratório são carboidratos 
e lipfdios. Estes substratos se originam, direta ou indiretainente, 
do processo fotossintético (ver Cap. 5, Fotossíntese). Apesar de 
as taxas respiratórias em diferentes órgãos em fases distintas de 
desenvolvimento poderem variar dentro de determinados limites, 
todas as células têm que manter constante (ou pelo menos dentro 
de limites mais estreitos) a taxa respiratória de manutenção. 
Qualquer fator que influencie na diminuição das quantidades 
destes substratos, e sua produção, ocasionará uma diminuição da 
taxa respiratória do órgão ou mesmo da planta inteira. Portanto, 
a taxa respiratória não pode estar diretamente ligada à fotossín· 
tese, pois este processo é extremamente variável e dependente de 
condições ambientais cíclicas (luz e temperatura}. Neste sentido, 
a solução parcial para o problema da disponibilidade contínua 
de substrato é o annazenamento de açúcares de reserva para que 
seja possível sua utilização durante o período em que a fotos
síntese não está ativa. Nas folhas, as plantas armazenam amido 
durante o período fotossintético e o mobilizarn para processos 
respiratórios, de fom1a que variações muito intensas nas taxas 
respiratórias possam ser minimizadas. Neste caso, a reserva pode 
ser considerada de curto prazo, pois o processo inteiro leva um 
único dia. 

Há outras formas de armazenamento de reserva por um prazo 
mais longo para o processo respiratório relacionado ao desen
volvimento da planta como um todo ou de parte dela. Assim, 
por exemplo, em sementes que armazenam grandes quanti
dades de amido, polissacarídeos de reserva de parede celular ou 
lipídios. Tais compostos são degradados após a germinação, e 
devido ao fato de seus produtos de degradação gerarem com-
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postos distintos (sacarose no caso de carboidratos, aminoá
cidos no caso das proteínas e acetil-CoA no caso dos lipídios), a 
existência de respiração ligada à mobilização de diferentes comp
ostos de reserva pode ser observada através do quociente respi
ratório (Quadro 7 .2). 

Em sementes, a degradação das reservas ocorre rapidamente, 
e isso aumenta, intensamente e de forma transitória, a disponibi
lidade de substrato para a respiração, o que pertnite um maior 
consumo de energia durante o desenvolvimento inicial da plân
tula. Um processo similar pode ocorrer em plantas herbáceas do 
cerrado que possuem órgãos subterrâneos de reserva. Em plantas da 
familia das asteráceas, por exemplo, os órgãos subterrâneos podem 
armazenar quantidades substanciais de frutanos (polissacarídeos 
compostos principalmente de 6:utose). Plantas que adotam esta 
estratégia de estabelecimento e adaptação podem perder a pane 
aérea durante o inverno, quando há baixa disponibilidade de água 
no cerrado. Na primavera, ocorre a degradação do polissacarídeo 
produzindo frutosc livre, que acaba sendo mctabolizada à sacarose, 
a qual é transportada para os órgãos em crescimento que utilizam os 
açúcares no processo respiratório com taxas 1nais elevadas devido 
ao processo de desenvolvin1ento em curso. 

Quociente respiratório é a relação entre a quanódade 
de moléculas de gás carbônico liberado pela oxidação de 
um subscrato no processo respiratório e a quanódade de 
moléculas de oxigênio consumidas para oxidar esse substrato. 
Por exemplo, a completa degradação de uma molécula de 
glicose no processo respiratório consome seis moléculas de 0 2 

e libera seis moléculas de C02• A razão entre o C02 liberado 
e o 0 2 consumido é o quociente respiratório, que, no caso, 
QR = 1,0 para a glicose. Isto acontece porque na molécula de 
glicose o número de átomos de oxigênio é igual ao de átomos 
de carbono. 

C6H120 6 + 602 -+ 6C02 + 6H20 + energia 

QR =6C02= lO 
602 ' 

Quando o substrato degradado possui um número de 
átomos de oxigênio inferior ao número de átomos de carbono, 
o resultado do QR será um valor menor do que 1,0, como 
ocorre no caso de uso de lipídios ou proteínas na respiração. 
Como exemplo temos o ácido esteárico: 

C1sH~2 + 2602--+ !8C02 + 18H20 +energia 

QR = !8C02 = 069 
2602 ' 

Quando o QR é maior do que 1,0, há a indicação de que 
o substrato ou é rico cm oxigênio (ácido oxálico - 2CzH204 
- QR = 4,0) ou está ocorrendo respiração anaeróbica, já que 
em anaerobiose o consumo de oxigênio é nulo! 

Quantidade de oxigênio 
A concentração de 0 2 no ar (21% de oxigênio) é de aproxi
madamente 265 µ.M . Por outro lado, a K,,.1 da enzima que usa 
o oxigênio, a oxidase do citocromo c, é de aproximadamente 
1 µM. Portanto, como a afinidade da enzima é muito maior que 
a concentração atmosférica de 0 2, poder-se-ia supor que a respi
ração não apresentasse dependência da concentração de oxigênio 
atmosférico. 

Porém, há um ourro problema. Ao entrar no tecido vegetal, 
o oxigênio passa de uma fase gasosa para uma fase líquida, em 
que a sua raxa de difusão é cerca de dez mil vezes menor do que 
no ar. Neste caso, a raxa de difusão pode ser um problema, pois 
se sabe que tensões de oxigênio menores do que 5% podem ser 
limitantes para a respiração. 

Aparentemente, as plantas solucionaram este problema desen· 
volvendo rotas gasosas de difusão através de espaços intercelu· 
lares. Neste caso, a limitação de difusão deixa de ser importante 
e permite que o oxigênio se difunda pelos espaços intercelulares 
dos tecidos vegetais, garantido que este chegue em abundância 
ao seu local de consumo. 

De um modo geral, as plantas não são tão ativas quanto os 

animais, satisfazendo-se com baixas concentrações de oxigênio, 
entre 1 % e 2%, as quais são suficientes para a manutenção das 
taxas respiratórias do vegetal. A concentração de 0 2 na atmos· 
fera é estável e portanto não é a causa responsável pelas varia

ções na taxa respiratória. No entanto, essas variações ocorrem 
devido à disponibilidade de oxigênio para as células. Durante 
as horas de exposição à luz, tecidos fotossintéticos produzem 
0 2 e, ao mesmo tempo, consomem parte dele na respiração. À 
noite não há produção de 0 2, mas este é difundido no inte
rior da planta através dos espaços intercelulares. Mesmo com os 
estômatos fechados o 0 2 difunde-se para o interior do vegetal 
através da cutícula, que não é totalmente impermeável ao gás, 
cuja resistência à entrada é compensada pela concentração na 
aanosfera de 0 1, que é muito maior que dentro do vegetal. 

A disponibilidade de oxigênio é mais crítica para as raízes, pois 
o 0 2 disponível no solo é uólÍlado também por fungos, bactérias, 
protozoários e animais que ali vivem. Durante e após as chuvas, o 
ar do solo é subsótuído pela água e nesse momento a quantidade 
de oxigênio toma-se baixa, podendo causar hipoxia ou chegar 
a uma anoxia total da raiz. Muitas raízes e sementes conseguem 
sobreviver por algum tempo a expensas apenas da respiração 
anaeróbica, porém esta não é suficiente para manter o cresci· 
mento, e, se o período de anoxia for muito longo, certamente 
muitos indivíduos morrerão. 

Um exemplo de planta que pode crescer por um longo período 
com baixa disponibilidade de oxigênio é o arroz.Tubérculos, como 
os de batata, ou raízes ruberosas, como a da cenoura, não apre
sentam desenvolvimento satisfacório na ausência de respiração ou 
mesmo sob baixas taxas de respiração anaeróbica. Câmbios vascu-

•Consiance de Michaelis, que mede a afinidade de uma en.."Ullll por seu subscraco 
-quanto menor a K., maior a afinidade. 



lares de troncos, em geral, podem apresentar hipoxia, entretanto 
muitas árvores contêm lenticelas, que permitem trocas gasosas 
e a difusão de 0 2 através de uma quantidade maior de espaços 
intercelulares. 

Temperatura 
A temperatura é um fator de grande influência na respiração, 
principalmente durante os estágios iniciais de desenvolvi
mento da planta. A parte aérea do vegetal, em qualquer estágio 
de desenvolvimento, num período de 24 horas, está sujeita a 
grandes e rápidas mudanças de temperatura, o que não acontece 

- , na mesma proporçao com as raues. 
Na maioria dos tecidos, um aumento de IO"C, na faixa entre 

SºC e 25ºC, dobra a taXa respirat:ória devido ao aumento da ativi
dade enzin1ática. Abaixo de 5ºC, há uma diminuição drástica da 
taxa respiratória, enquanto ao redor de 30ºC ocorre um aumento 
considerável, porém não tão rápido como na faixa de 5-25ºC. Tal 
resultado é interpretado como decorrência do fato de o 0 2 não se 
difundir com eficiência nesta temperatura. Te1nperaturas iguais 
ou superiores a 40ºC diminuem a eficiência da respiração devido 
ao comprometimento ou danos à maquinaria enzimática ou em 
conseqüência do rompimento das membranas de organelas. 

Ferimentos e lesões 
Qualquer dano mecânico ou ataque de microrganismos sofrido 
por u1na planta gera um aumento da sua caxa respiratória. Este 
aumento pode ser devido à atividade do meristema de cicatrização 
ou à produção de substâncias de defesa da planta, uma vez que o 
tecido tera que produzir substâncias do metabolismo secundário 
relacionadas à defesa e também sintetizar macromoléculas rela
cionadas à construção dos novos tecidos durante a cicatrização. 
Os mecanismos de comunicação interna que levam à resposta 
dos tecidos à injúria envolvem uma reação inicial de hipersensi
bilidade, seguida pela produção de substâncias que irão alterar o 
metabolismo dos tecidos adjacentes (honnônios, por exemplo) 
e, conseqüentemente, aspectos quantitativos e qualitativos do 
processo respiratório. 

RESPIRAÇÃO NA PLANTA INTEIRA 
As alterações no metabolismo respiratório de uma planta poden1 
ocorrer diariamente (sob condições de estresse de temperatura, 
umidade, luminosidade, ataque de patógenos, entre outros}, ao 
longo de sua onrogenia (germinação, florescimento, frutificação) 
ou sazonalmente (mudanças de estações). Tais mudanças na taxa 
respiratória podem ser observadas na planta como um todo, 
mas principalmente naqueles órgãos mais expostos às variações, 
como no sistema radicular em condições de solo alagado, folhas 
atacadas por fungos ou frutos durante o climatério. 

Pesquisas têm mostrado que as oscilações na taxa respira· 
tória de um determinado órgão podem estar relacionadas com a 
quantidade, bem como com o tipo de substrato disponível para a 
respiração. O quociente respiratório (razão entre C02 liberado e 
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0 2 consumido - ver Quadro 7 .2). pode ser usado como um bom 
indicador do tipo de substrato predominantemente utilizado. A 
variação da disponibilidade de substrato é uma das vias para se 
entender a maneira pela qual a respiração responde à demanda de 
energia metabólica (utilização de ATP}. No entanto, ainda não 
se sabe ao certo se a oscilação da respiração de um dado órgão é 
causa ou conseqüência da oscilação paralela da disponibilidade 
de substratos presentes. Obviamente, existem muitas situações 
nas quais certos compostos produzidos como agentes de proteção 
contra organismos externos, por exemplo, são também inibidores 
ou desacopladores da cadeia de cransporte de elétron e, portanto, 
afetam indiretamente a respiração do tecido. 

Quando se pensa em controle da respiração, a idéia de 
demanda de energia, disponibilidade de substrato e taxa respi
ratória se sobrepõem. Sob baixos níveis de substrato (carboidratos 
e ácidos orgânicos) a atividade respiratória pode estar limitada 
por este déficiL. Quando os níveis de substrato au1nencam, a respi
ração pode exceder a demanda por energia 1netabólica. Nestas 
condições, a atividade da rota alternativa do metabolismo respi
ratório (cianeto-resistente) é aumentada. Como visto anterior
mente, esta via alternativa permite a oxidação dos substratos e 
redução dos agentes redutores (NAD[P]H, FADH2) sem, no 
entanto, produzir grandes quantidades de ATP. 

Considerando a planta como um todo, a truca de respiração 
depende de três processos principais que requerem energia: 
manutenção da bion1assa, crescimento e transporte de fons (Fig. 
7.7). Estima-se que o custo para a respiração de manutenção seja 
de 20 a 60% dos fotoassimilados produzidos por dia, sendo que 
a maior parte desta energia é direcionada para a renovação de 
proteínas e para a manutenção do gradiente de fons através da 
membrana. A respiração de crescimenta está relacionada com os 
processos biossintéticos (produção de biomassa). Este tipo de 
respiração requer grande consumo de carboidratos para gerar 
energia (ATP e NAD[P]H) e esqueletos de carbono. Em tecidos 
heterOLl'óficos a produção de energia é dependente exclusiva
mente da respiração, enquanto em tecidos fotossintetizantes tais 
compostos podem ser obtidos diretamente da fotossíntese. Alguns 
trabalhos demonstraram que a respiração de crescimento sofre 
um decréscimo significativo ao longo do ciclo de vida das plantas, 
enquanto a respiração de manutenção se manté1n constante. 
Obviamente, estas alterações ocorrem devido à diminuição dos 
processos biossintéticos e com a contínua taXa de renovação de 
vários compostos. Finalmente, o transporte de fons e moléculas 
através da membrana pode ocorrer por canais ou carreadores, 
sendo que estes processos também requerem energia metabólica 
oriunda da respiração. Assim, a planta tem que lançar mão do 
sistema respiratório para absorver os macro- e micronutrientes 
fundamentais para a construção de seus corpos. Além disso, após 
a construção das moléculas fundamentais que compõem esses 
corpos (açúcares, lipídios, proteínas e ácidos nucléicos) as células 
têm que se manter em constante "comunicação" atrav~s do trans
porte de açúcares (principalmente a sacarose) e hormônios vege
tais. Tudo isso faz parte do sistema dos gastos energéticos refe
ridos, na introdução, como do sistema de comunicação interna 
das plantas. Para compreender melhor o funcionamento destes 
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sistemas de comunicação, é importante conhecer os mecanismos 
de sinalização disparados pela luz ou por hormônios. 

Além dos fatores limitantes para respiração já comentados 
anteriormente, existem outras situações de estresse (bióticas e 
abióticas) que tan1bém podem causar alterações nas taxas respi
ratórias e, conseqüentemente, afetar o crescimento da planta. 
En1 geral, as condições de estresse levam a um aumento inicial 
na respiração devido a um aumento na den1anda por energia (ou 
maior disponibilidade de substrato temporariamente) ou pela 
ativação da rota alternativa (cianeto-resistente), sendo que em 
longo prazo pode haver queda no processo respiratório em função 
de menores taxas de assimilação de carbono e no metabolismo 
em geral, associados a um crescimento mais lento dos organismos 
submetidos a tais condições (p. ex., estresse salino, déficit hídrico 
e ataque de patógenos, altas concentrações de COz). 

Plantas expostas a baixas concentrações de oxigênio apre
sentam maior expressão do gene que codifica para a hemoglo
bina. Os níveis de mRNA de hemoglobina cm tecido de aleu
rona de cevada são mais altos en1 baixo oxigênio e, além disso, o 
controle da expressão parece não estar relacionado diretamente 
ao oxigênio, mas aos níveis de ATP no tecido. Mais recentemente 
observou-se que hemoglobinas aparecem em tecidos em cresci
mento rápido. É possível que as taxas respiratórias relativamente 
baixas em tecidos vegetais em relação aos animais ocorram em 
condições em que o transporte de oxigênio não seja necessário, 
mas acima de um cerco limiar. Por exemplo, sob condições de 
hipoxia {baixa disponibilidade de oxigênio) geradas por alaga
mento, as hemoglobinas seriam responsáveis pelo seu transporte. 
U1na outra hipótese é que a hemoglobina funcionaria com um 
mecanismo sensor de oxigênio nos tecidos. 

A ECOFISIOLOGIA E A RESPIRAÇÃO 
A ecofisiologia pode ser definida como uma ciência experimental 
que visa estudar e descrever os mecanismos fisiológicos que deter
minam o que se observa na ecologia. Por isso, compreender as 
conseqüências das alterações, controle e aspeccos fisiológicos da 
respiração em plantas têm grande relevância para a ecofisiologia 
vegetal. Para compreender melhor as conseqü(!ncias ecológicas 
do que foi exposto até aqui, é necessário refletir sobre como o 
processo respiratório ocorre na planta inteira considerando ainda 
sua inserção no ecossistema. 

Como mencionado anteriormente, um dos fatores que influ
enciam a respiração na planta inteira é a idade. Plantas jovens 
apresentam taxa respiratória elevada em relação a plantas mais 
velhas. Em plantas jovens, a respiração relacionada aos tecidos 
em desenvolvimento é de três a dez vezes maior que a taxa respi
ratória relacionada à manutenção. Com isso, é possível inferir 
que as taxas respiratórias do conjunto de plantas em um dado 
biorna (floresta, cerrado etc.) em regeneração apresentem uma 
taxa respiratória mais alta como um todo. Para que o saldo seja 
positivo e o balanço de massas do sistema seja favorável durante 
o processo de sucessão ecológica, as taxas respiratórias 1nais altas 
devem ser compensadas por taxas fotossintéticas ainda niais altas. 
Em experimento recente, os meteorologistas calcularam que no 

cerrado, por exemplo, o conjunto de plantas apresentou, durante 
um ano, um saldo de apenas O, l tonelada de carbono fixado por 
hectare em relação às estimativas de respiração. Isto explica o 
lento crescimento observado, em conjunto, das plantas no biorna 
de cerrado. 

No contexto ecofisiológico, é importante contrastar a 
importância da respiração com a da fotossíntese pelas plantas. 
Um fator chave para qualquer planta é a manutenção de sua 
taxa de crescimento. A idéia de que esta taxa esteja diretamente 
relacionada à taxa de fotossíntese é tentadora, mas há evidf:ncias 
de que isto não ocorre sempre e em todos os casos. É certo que 
parte do carbono assimilado é transformado em carboidratos e 
irá servir como substrato para a respiração, mas isto varia, por 
exemplo, com a capacidade máxima de crescimento de cada 
espécie. Plantas de crescimento rápido assimilam mais do que 
respiram, enquanto as de crescimento lento não. 

Outro aspecto importante que deve ser levado cm conta é o 
de que as variáveis ambientais que alteram as taxas respiratórias 
agem de forma distinta sobre a fotossíntese, Indicando que cada 
um dos processos deve ter regulação própria, apesar de preser
varem, obviamente, algumas ligações. 

É interessante observar ainda que a situação é diferente em 
cada tipo de ambiente e que os fatores limitantes ou esrimu
latórios do processo respiratório em diferentes partes de cada 
planta são distintos. Apesar de toda essa complexidade, é possível 
observar padrões na grande maioria das espécies. Tal constatação 
sugere que o processo respiratório em plantas é evolutivamente 
conservado e confirma que a função principal do processo respi
ratório é 1nesmo a de capacitar as plantas a obter energia, seja 
para a produção de ATP ou para a produção de calor. 
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C A P Í T U L O 8 

Marcos Silveira Buckeridge, Aline Andréia Caval.ari e Giovanna Bezerra da Silva 

INTRODUÇÃO 
Quando Pedro Álvares Cabral chegou ao Brasil em 1500, uma 
das primeiras providências foi mandar escrever uma carta para 
o Reino de Portugal, avisando o rei sobre o que tinha encon
trado. Na carta, escrita em papel, Pero Vaz de Caminha descreve 
a nova terra, salientando, entre outras coisas, o valor de suas 
plancas. Mas algo que nem Cabral ou Caminha podiam saber na 
época é que tudo isto só foi possível por causa da parede celular 
das plantas. As famosas caravelas que os trouxeram haviam sido 
construfdas em madeira e suas velas eram feitas de pano, cuja 
composição principal são as paredes celulares das fibras e tecidos 
vasculares de plantas. As roupas dos tripulantes eram todas feitas 
de celulose, a comida de origem vegetal trazida a bordo foi a 
fonte de fibras que fez os intestinos das tripulações funcionarem 
durante a víage1n. E, finalmente, a carta de Caminha foi escrita 
sobre celulose. 

O exemplo da descoberta do Brasil denota o fato de que é 
muito diffcil escapar do envolvilnento da parede celular dos vege
tais e1n qualquer evento, passado ou moderno. Isto ocorre porque 
todas as células vegetais são envolvidas por uma matriz de polí
meros chamada de parede celular e ao usar qualquer produto de 
origem vegetal, direta ou indiretamente, usam-se as propriedades 
da parede celular. 

Da mesma forma que na história e no dia-a-dia, na fisiologia 
vegetal também se pode afirmar que a parede está relacionada 
com a grande maioria dos eventos. Há alguns poucos processos 
fisiológicos em que a parede é determinante direto, como o trans

porte de água a longas distâncias nas plantas através do xilema e 
a abertura dos estômatos, mas em qualquer fenômeno fisiológico 
nos vegetais que se vislumbre, a parede tera uma participação, 
seja na germinação, passando pelo crescimento, seja no desen
volvimento de folhas, Aores e frutos. 

O fato de que há sempre uma participação da parede celular 
em qualquer evento fisiológico faz com que, ao mesmo tempo em 
que se possam distinguir algumas funções fisiológicas da parede 
em geral, a importância da parede na maioria dos fenômenos fisio
lógicos aparece de forma coadjuvante. Nesse contexto, podemos 
separar os aspectos funcionais da parede seguindo os conceitos 
de função e papel biológico segundo proposto por Ernst Mayr em 

' seu último livro: Biologia, Ciência Unica. Um exemplo serve bem 
para ilustrar o conceito de Mayr: enquanw a furu;ão das pau.r.s de 
um guepardo seria a locomoção, um dos papéis biológicos das pau.r.s 
seria aumentar a eficiência do acaq11e à presa. No caso da parede, 
usaremos este tipo de divisão entre função e papel biológico, mas 
para que se possa acessar estes conceitos em maior profundidade 
será necessário compreender, prilneiro, de que é constituída e o 
que é a parede celular das plantas. 

Neste capítulo, serão primeiramente mostradas as caracte
rísticas químicas e físicas da parede, que a definem estrutural
mente. Posteriormente, serão discutidos os modelos que tentam 
explicar como os polímeros se arranjam, gerando as proprie
dades emergentes que formam o que hoje chamamos de arqui
tetura da parede celular vegetal. A compreensão da estrutura 
e propriedades dos componentes e de como estes são arran
jados no complexo de polímeros que forma a parede permite 
inferir suas funções principais na planta, ajudando a explicar os 
processos de crescimento e desenvolvimento, que constituem 
a essência da fisiologia vegetal. Como a parede está envolvida 
com todos os processos fisiológicos, com maior ou menor inten
sidade, não é possível mencionar e discutir neste capítulo todos 
os papéis biológicos que ela desempenha nas plantas. Assim, não 
é possível permear todos os capítulos deste livro, colocando a 
parede nos diferentes contextos. Nesse sentido, os leitores são 
convidados a usarem os conhecimentos adquiridos no presente 
capCtulo e, ao lerem os outros, perguntarem a si mesmos como 
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a parede pode estar envolvida nos diferentes processos fisioló

gicos abordados. 
Por último, há uma breve exposição sobre algumas das principais 

aplicações da parede celular em biotecnologia vegetal, bem como 
o seu papel na questão ambiental atual do seqüestro de carbono 

frente às mudanças climáticas globais em curso no planeta. 

A PAREDE CELULAR 
Você já pensou por que uma planta pára em pé? Árvores atin· 

giram tamanhos e alturas (há sequóias no hemisfério norte com 
quase 100 metros de altura) que mesmo depois de milhões de 
anos de evolução animais jamais conseguiram atingir. 

As plantas possuem estruturas que podem ser consideradas 

análogas aos ossos, isso porque, em cecidos vegetais, cada célula 
é envolvida por uma estrutura chamada parede celular (Fig. 8.1). 
Ela é um complexo de polímeros (longas cadeias moleculares) que 
ficam do lado de fora das células, o chamado apoplasto. 

A 

Os fisiologistas vegetais chamam de apoplasto o espaço 

exiscence entre as cé lulas vegetais. Esta é uma caraccerís
tica 1narcante das plantas, pois o apoplasto forma um espaço 
contínuo que liga o exterior da planta a qualquer célula no 

tecido vegetal. O apoplasto permeia toda a planta e só é inter
rompido por uma estrutura chamada "estria de Caspary" que fica 

em un1a camada ao redor das raízes chamada endoderme (Fig. 
8.lC). Isto quer dizer que se uma molécula de água ganhar o 

espaço apoplástico da raiz, ela terá obrigatoriamente que passar 

pelo simplasto (por dencro do cicoplasma) no ponco em que se 
encontram as estrias de Caspary, mas poderá então ganhar o 

apoplasto novamente e sair pela folha sem precisar passar pelo 
interior de qualquer célula. Obviamente isto é raro, pois a água 

é transportada eficientemente pelo interior do xilema, mas a 

idéia é ilustrar que rodas as células das plancas são cimencadas 

pelas paredes, que têm que suportar enormes forças de tensão 
(forçando a separação entre as células) e coesão (n1antendo as 

células justapostas) . 

Fotomicrografia de células de folhas de Hymenaea courbaril L. Qatobá) mostrando detalhes da parede celular primária (uma célula paliçádica) 
(A) e da parede celular secundária (fibras do sistema vascular) (B). PC = parede celular, ML = lamela média, V =vacúolo, A =grânulo 
de amido, Sl, S2, SJ =camadas da parede secundária das fibras com deposição de celulose em diferentes sentidos. Estas células têm parede 
primária (PP) que constitui uma fina camada de tom cinza mais escuro (ponta da seta). Fotos de Marcelo Machado e Marcos Buckeridge, 

2007. (C) Secção transversal de uma raiz de feijão vista em microscopia de fluorescência. Os vasos do xile1na são vistos ao cencro e o brilho 
está relacionado à presença de lignina. O anel ao redor do feixe vascular é a endoderme e os pontos c laros (seta) são as estrias de Caspary 
(foto da disciplina Forma e Função em Plantas - !B-USP). 



O apoplasto poderia ser definido com o espaço vazio, ou 
cheio de água e compostos nela solúveis, em que estão diversos 
compostos que a planta sintetiza e transporta, como açúcares, 
aminoácidos e compostos do metabolismo secundário. Estes 
compostos são dcno1ninados coletivamente co1no a matriz extra
celular 11egetal (MEV). A parede celular faz parte da MEV e, justa
posta à parede, está a lamela média (Fig. 8. 1) , que "cimenta" as 
células entre si. A lamela média é formada de pectinas e é permeá
vel a vários compostos de baixo peso molecular. 

A QUÍMICA E A BIOQUÍMICA DA 
PAREDE CELULAR 

Pode-se até compreender razoavelmente as propriedades das 
paredes celulares sem conhecer mais profundamente as suas 
propriedades físicas, mas é impossível sequer começar a compre
endê-las de forma adequada sem conhecer primeiro a sua compo
sição quí1nica. 

Em média, 90% da parede celular é composta por açúcares. 
Se considerarmos todas as possibilidades de ligações entre os 
açúcares que ocorrem em paredes celulares de plantas, o número 
de combinações possíveis passa de 1,5 bilhão. No encanto, destas, 
apenas algumas dezenas ocorrem. 

Considerando que a maior parte da parede é açúcar, é funda
mental entender um pouco mais sobre eles, e na Tabela 8.1 são 
dadas algumas informações importantes sobre a química dos 
carboidratos. 

A parede celular vegetal é normalmente dividida em três 
do1nfnios, sendo um domínio microfibrilar envolvido por outro 
don1ínio denominado matriz. Pode-se fazer uma analogia com o 
concreto: o domínio microfibrilar seria como o ferro e o da matriz 
seriam a areia e as pedras. O domínio microfibrilar é altamente 
cristalino e homogêneo, constituído basicamente por celulose e 
hcmiceluloses, e confere resistência e rigidez à parede celular. A 
matriz onde o domínio celulose-hemicclulosc se insere compre
ende as substãncias pécticas. A parede é um compartimento 
dinâmico das células vegetais em que alterações ocorrem a todo 
momento. Assim, fazem parte da parede várias proteínas (entre 
elas proteínas escruturais e enzimas) que opera1n sobre os polí
meros de açúcares. Este é chamado de do1nínio protéico. 

Celulose 
A celulose é considerada um glucano, ou seja, um polissaca
rfdeo formado por unidades de glicoses. A celulose possui longas 
cadeias lineares de glicose unidas por ligações glicosídicas do tipo 
beta-(1,4). Não se sabe ao cenoqual o tamanho máximo que uma 
molécula de celulose pode atingir, mas é possível que uma única 
molécula possa dar uma volta completa, ou mesmo algumas, ao 
longo do diâmetro da célula. 

As 1noléculas de celulose são lineares, ou seja, sem ramifica
ções, e cada molécula de glicose fica disposta em uma rotação de 
180° cm relação à molécula adjacente (Fig. 8.2A). As moléculas 
de celulose unem-se formando um complexo cristalino denomi-
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nado microfibrila. Isto ocorre porque uma molécula de celulose 
é disposta em relação à molécula adjacente de forma antipara
lela (Fígs. 8.2A e 8.3). A disposição das hidroxilas das moléculas 
de glicose, quando arranjadas desce modo, fom1am um grande 
número de ligações de pontes de hidrogênio (Fig. 8.2A). Estas 
pontes competem com a água de hidra cação das hidroxilas e com 
isto, durante a formação da nlicrofibrila, apenas um mínimo de 
água permanece no cristal. O resultado é uma estrutura cristalina 
extremamente compactada e desidratada. Isco gera uma conse
qüência extremamente interessante para as plantas, pois devido 
ao enorme número de ligações de pontes de hidrogênio entre 
as glicoses das moléculas de celulose, as microfibrilas resistem 
a grandes forças de tensão. Além disso, o fato de serem desi· 
dracadas dificulta o ataque de enzimas à celulose, a não ser em 
casos muito especiais. Isto ocorre porque, para que se quebre uma 
ligação glicosídica, um processo chamado de hidrólise, é neces· 
sário que a água esteja presente. Outro ponto importante é que 
as ligações glicosídicas do tipo beta, existentes entre as glicoses 
na celulose, necessitam de mais energia do que as ligações alfa 
do amido, por exemplo, para serem quebradas. Há, portanto, 
uma severa limitação de acesso à celulose, tanto por hidratação 
como enzimacicamente. Todas estas características notáveis ilus
tram por que a celulose, dentre todas as outras possibilidades de 
formação de cristais de polímeros de açúcares, foi selecionada 
durante a evolução e ocorre desde algas verdes até as plantas 
mais derivadas do planeta. 

As microfibrilas de celulose são sintetizadas em complexos 
protéicos deno1ninados rosetas, os quais estão imersos na 
membrana plas1nática. A celulose é o único polissacarídco de 
parede sintetizado na membrana plasmática, sendo que os demais 
são feitos no complexo de Golgi, ainda dentro do citoplasma da 
célula, os quais são secretados para fora. 

Na membrana citoplasmática, a sincase de sacarose forma um 
complexo com a sintase de celulose e atua como um canal meta
bólico para transferir glicose da sacarose via uridina-difosfato
glucose (UDPG), para o crescimento da cadeia do glucano. A 
celulose sofre pouca degradação durante a vida da planta, sendo 
degradada geralmente em casos especiais como na formação de 
aerênquima durante o alagamento. Na maioria dos órgãos, tais 
como folhas, ramos e raízes, a maior parte da celulose persiste 
mesmo após a sencscí:ncia. 

Hemiceluloses 
Uma das principais hemiceluloses encontradas na natureza é o 
xiloglucano (XG) (Fig. 8.JB). Ele consiste em uma cadeia de 
glicoses unidas entre si por ligações do tipo beca-(1,4), idên· 
ticas à celulose. Porém, o XG apresenta ramificações em pontos 
específicos com xilose alfa-( 1,6), a qual pode ter ramificações 
com galactose ligada beta-(1,2). Algumas unidades de galactose 
podem ter ainda fucose ramificando a galactose através de liga
ções glicosídicas do tipo alfa-(1,6). Sabe-se desde 1960 que as 
ramificações con1 xilose são regulares, sendo que na maioria dos 
XG uma a cada quatro ou cinco glicoses não apresenta ramifi
cação, sendo estes os únicos pontos de acesso à cadeia principal 
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Poliidroxialdefdo: note que no 
carbono 1 (último à esquerda) 
há um aldeído 

Polüdroxiceuma: note que 
nesse caso há uma cetona 
(no carbono 2, segundo da 
esquerda para a direita) 

Hexases: são monossacarfdeos 
que contêm 6 carbonos no total 
e íormam u1n anel piranósico 
(hcxâmero). Exemplos são a 
glucose, manose e galactose. 
Esta última também pode 
formar anéis furanósicos, 
como a frutose 

Pemo~: são monossacarideos 
com 5 carbonos. Exemplos são 
a ribose, arabinose e xilose. A 
&utose também forma u1n 
anel de cinco carbonos, mas 
contém 6 carbonos no total e 
é portanto uma hexose (veja 
acima). Tal anel é formado 
porque a &utose é uma cetosc 
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Açúcares ou carboidratos são definidos como 
poliidroxialdefdos e seus derivados. Eles possuem 
vários grupamentos hidroxila e também um 
grupamento aldeído ou cetona em suas moléculas. 
Os que possuem grupamentos aldeído são chamados 
aldoses e os do tipo cetona são as cetoses. Os 
poliidrox:ialdeCdos e as polüdroxicetonas são as 
unidades básicas dos carboidratos. Substâncias que 
possuam as características acima são denominadas 
genericamente monossacarídeos. 

Os monossacarfdeos são classificados conforn1e o 
número de :itomos de carbono, sendo o gliceraldefdo 
e a diidroxicetona os menores monossacarfdeos 
conhecidos, u1na vez que possuem apenas três 
átomos de carbono. O número de átomos de carbono 
varia entre cres e oito e os non1es dados a esses 
monossacarfdeos são designados por prefixos conforn1e 
este número, ou seja, tri, cetra, penta (ver estrutura 
ao lado), hexa (ver estrutura ao lado), hepca e octa, 
acrescidos do sufixo osc. Assim, pode-se classificar a 
glicose e a frutose como hcxoses, pois ambas possuem 
seis átomos de carbono em suas moléculas. Além de 
se disónguirem pela presença de grupamentos aldeído 
ou cetona e pelo número de átomos de carbono, os 
açúcares diferem quanto à posição das hidroxilas 
nas moléculas. Mesmo a glicose e a manose (que são 
aldoses e hexases) diferem entre si quanto à posição 
de hidroxila do carbono 2. Esta diferença dá a cada 
molécula propriedades físicas e químicas diversas, que 
fazem com que as denominemos por nomes específicos. 
Nas plantas, os rnonossacarídeos mais comuns entre as 
pen toses são a desoxirribose e a ribose (componentes 
do DNA e RNA, respectiva.mente), a arabinose e 
a xilose (componentes da parede celular). Entre as 
hcxoses, destacain-se a glicose, a rnanose, a galactose 
(todas aldoses) e a frutose (uma cetose) . 

Normalmente ocorre uma reação interna nas 
moléculas dos monossacarfdeos, ou seja, o grupamento 
aldeído (no carbono !) ou o grupamento cetona (no 
carbono 2) reage com um grupamento hidroxila de 
própria molécula (em geral pertencente ao carbono 
5) e íorrna um anel. Devido à proximidade do átomo 
de oxigênio, o carbono l se torna n1ais reativo do 
que os demais, podendo reagir com as hidroxilas de 
outras moléculas de monossacarfdoos. Quando duas 
moléculas de monossacarídeos se unem íonnando uma 
molécula maior, esta é denominada dissacarídeo, e 
a ligação estabelecida entre as duas é chamada de 
ligação glicos{dica. Os oligossacarídeos são açúcares 
com.postos de duas a dez moléculas monossacarfdicas 
unidas por ligações glicosCdicas. Se o número de 
monossacar(dcos é maior que dez, o carboidrato é 
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Ugação glicosídica: o carbono 1 
(Cl) de um dos monossacarí
dea; se liga ao carbono 4 (C4) 
de um outro monossacarideo. 
A ligação é feita através da 
reação entre dois carbonos de 
forma que uma molécula de 
água entra para cada reação 
realizada e uma molécula de 
água sai quando a reação é 
quebrada. O nome dado a esta 
reação é hidrólise, que significa 
quebra pela. água 

A estru1ura acima é uma celobiose. 
Es~ dissacarídeo consiste em duas 

moléculas de glicose ligadas enire si por 
lig~ glicosídica beta-(1,4) e c.onstitui 

a base da moléc11la de celulose 

denominado polissacarídeo. A ligação glicosídica é 
formada sempre através de carbono 1 de uma das 
moléculas do 01onossacarídeo com qualquer áto1no 
de carbono de outra molécula, exceto o carbono 5 (nas 
hexoses), pois este está impedido de reagir por fazer 
parte da ligação que forma o anel de hexose. No caso 
de duas moléculas de glicose nove tipos diferentes de 
ligações glicosídicas são possíveis. 

O número de estruturas possíveis no caso dos 
oligossacarídeos é muito maior. Este número aumenta 
mais ainda, pois podem existir ligações entre diferentes 
monossacarídeos. Por oucro lado, esta diversidade não 
é tão grande na natureza quanto poderia ser, pois a 
maioria das estruturas possíveis não ocorre. No caso 
dos polissacarídeos, a maioria das moléculas conhecidas 
possui unidades monossacarídicas respectivas de um 
único tipo ou de dois a três tipos diferentes. 

Adaptado de Dicoich etal. 1988. 

pelas celulases. Além disso, duas das xiloses ainda podem ser 
ra1nificadas com galactose. Em alguns casos, uma das galactoses 
pode ser ramificada com fucose. Acredita-se que estas ramifica
ções com fucose induzam a mudanças na conformação da cadeia 
principal do XG, afetando diretamente sua capacidade de inte
ração com a celulose. 

Estas ramificações da cadeia principal celuló.sica dos XG 
alteram o ângulo de ligação encre as glicoses de 180º para cerca 
de 52º. Esta alteração faz com que a força de interação entre as 
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cadeias principais de moléculas de xiloglucano, que são idênticas 
à celulose, seja bem menor, de forma que os XG não formam 
microfibrilas. Ainda assim, a proximidade estrutural entre os XG 
e a celulose faz com que o primeiro seja capaz de interagir com a 
segunda de maneira eficiente, mas de forma reversível. 

A regularidade das ramificações dos XG está relacionada com 
a existência de regiões moleculares com diferentes graus de inte· 
ração entre si e com a celulose, o que ilustra o fato de que, como 
o DNA e as proteínas, os polissacarídeos também podem apre-

Estrutura e aparência da celulose. (A) Estrutura da celulose mostrando três cadeias antiparalelas con1 pontes de hidrogênio fortalecendo 
as ligações entre as moléculas e mostrando também as ligações glicosídicas beta-(1,4) entre as moléculas de glicose. (B) Micrografia de 
varredura da superfície de uma folha de papel mostrando fibras (seta) cotnpostas de 99% de celulose. Mesn10 depois do processamento, 
ainda se encontra até 1 % de xilose pertencente ao xilano, uma hemicelulose. Foro de Cesar Gustavo Lisboa e Marcos Buckeridge, 2005. 
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CELULOSE A 

e 
beta-{1,2) alfa-{1,2) 

FtGI,, RA El. 3 
Estruturas químicas da celulose (A) e do xiloglucano (B). Nore que 
a cadeia principal do xiloglucano é idêntica à da celulose e que 
há blocos repetitivos (colcheres) com quatro glicoses, três xiloses 
e galactose e fucose em proporções variáveis. XET e celulases só 
conseguem quebrar as ligações beta·(l,4) da cadeia principal no 
ponto indicado com a seta grossa. O acesso às demais ligações da 
cadeia principal só ocorre quando outras enzimas (hidrolases) retiram 
as ramificações. As ramificações com galactose e fucosc também difi, 
cultam o acesso à cadeia principal, e pontos sem estas ramificações 
são atacados mais eficientemente pela xiloglucano cndotransglic:o
sUase (XET) ou celulases. GLC = glicose, XJL = xilose, GAL = 
galactose e FUC = fucose. 

sentar do1nfnios funcionais em suas moléculas (Tiné et ai., 2006) 
(Fig. 8.38). 

Dependendo das ramificações e do tamanho da molécula de 
xiloglucano (que é muito menor do que a celulose), a interação 
será mais forte ou mais fraca. Quanto mais ramificado, principal
mente com galactose e fucose, mais fraca será a interação com 
as microfibrilas, sendo que o mesmo acontece se a molécula de 
XG for grande. 

Estas caracterfsticas denotam a principal função atribuída ao 
XG e1n nível celular, que é a o rientação das microfibrilas de 
celulose na parede. Acredita-se que as 1nicrofibrilas de celulose 
em dicotiledôneas sejam inteiramente cobertas por uma camada , 
de xiloglucano. E importante notar que nas regiões menos rami-
ficadas as moléculas de XG interagem enrre si. Como as rami
ficações podem variar em uma mesma molécula, quanto mais 
ramificado for um segmento de xiloglucano, mais solúvel será 
ele na água presente no apoplasto e menos interativo com a 
celulose. Por outro lado, um segmento da mesma molécula que 
tenha baixa ramificação com fucose e galactose será fortemente 
interativo com celulose e outras moléculas de XG pouco rami
ficadas. Desta forma, acredita-se que o XG tenha a capacidade 
de forn1ar pontes moleculares entre as n1icrofibrilas de celulose, 
aumentando ainda mais a resistência da parede como un1 todo 
às forças de tensão provocadas pelo aumento no turgor celular 
durante o crescimento. 

• 
GLUCURONOARABINOXILANO (GAX) 

1 
beta-(1 ,4) 

beta-(1,3) 

-e 1 
GLUCANO OE LIGAÇÃO MISTA (GLM) 

FIGLRA ft4 
Hemiceluloses ápicas de monocotiledôneas. XlL = xilose, AGL = 
ácido glucurônico, ARA = arabinose, GLC = glicose. 

Devido à importância das propriedades mecânicas do complexo 
celulose-xiloglucano para o equili'brio de forças nas células vege
tais, as plantas raramente produzem enzimas capazes de digerir 
a celulose, ou seja, celulases. Somente em casos extremos, como 
a formação de aerênquima durante o alagamento ou durante 
o amadurecimento de frutos e a mobilização de reservas em 
sementes, é que celulases agem sobre as microfibrilas, sendo que, 
antes de atingi-las, é necessário retirar ou degradar o XG. 

Dois outros polímeros hemicelulósicos parecem exercer papéis 
análogos ao do xiloglucano, os glucuronoarabinoxilanos (GAX) 
e os glucomananos (GMN). 

Os GA.X são polímeros ácidos e possuem uma cadeia de xiloses 
unidas por ligações do tipo beca-(1,4) (Fig. 8.4). A seleção natural, 
portanto, levou ao aparecimento, em alguns grupos de plantas, 
de um polímero que tem uma cadeia principal similar à celulose, 
porém com algumas diferenças. Como os XG, os GAX são ramifi
cados, mas neste caso com arabinose e com ácido galacturônico. 
Os GAX são característicos de alguns grupos de monocotiledô
neas e ocorrem também co1no a principal hemicelulose na maioria 
das paredes secundárias (fibras dos tecidos vasculares). 

Os glucomananos (GMN) são hemiceluloses que apresentam 
uma cadeia principal de manoses e glicoses unidas por ligações 
glicosídicas do tipo beta-(1,4). Este tipo de ligação, como no 
caso da celulose, dos XG e dos GAX, produz uma cadeia linear 
que quando em interação numa disposição antiparalela forma 
compósitos muito resistentes. Em alguns casos, a hemicelulose 
pode ser formada apenas por unidades de manose, chamando-se 
manano (MN). Os mananos formam uma classe de polímeros 
que compreendem os mananos puros (MP), os glucomananos 
(GMN) e os galactomananos (GM) (Fig. 8.5). Tecidos vege
tais co1n células contendo paredes repletas de MP apresentam 
grande resistência mecânica. Um dos exemplos é o da semente 
da palmeira Phoenix, a qual foi usada durante muito tempo para a 
confecção de botões de roupas. No caso do café, grande parte da 
massa sólida insolúvel que chamamos de borra do café é composta 



MANANO PURO (MP) 

GLUCOMANANO (GMN) 

acetll 

GALACTOMANANO (GM) 

GL'RA 8.5 
Henliceluloses do grupo dos mananos. MAN = 1nanose, GAL = 
galactose, GLC = glicose. 

de MP e de celulose, que são insolúveis. A parte solúvel compre
ende principalmente pectinas (discutidas adiante) e um pouco de 
GM, o qual apresenta ramificações com galactose. Uma variação 
da estrutura dos MN são os galactoglucomananos (GGM), que 
apresentam alternância de glicoses e manoses na cadeia principal. 
Estes polímeros podem tornar-se mais solúveis se apresentarem 
ramificações com radicais acetil. 

De forma análoga ao XG e o GAX, quando ramificado com 
radicais acetil ou com galactose, a solubilidade em água dos GGM 
ou dos galactomananos (GM) aumenta e a força de interação 
com celulose diminui. Os MN e suas variações em GGM e os GM 
também interagem com a celulose de forma eficiente e depen
dente das ramificações. Não há escudos acurados, 1nas acredita-se 
que GAX, GMN e mananos em geral tenhan1 função similar à dos 
XG, organizando as rnicrofibrilas de celulose na parede celular. 

Os XG, GAX e MN podem ocorrer ao mesmo tempo em 
um dado tecido, 1nas geralmente um deles é dominante. De 
maneira geral, suas funções parecem estar relacionadas ao equi
líbrio das forças de tensão das paredes celulares e ao controle 
do crescimento celular. Outra função importante dos XG e dos 
GM é servirem con10 reserva de carbono em endosperrnas ou 
cotilédones de sementes. A vantagem em ter tais compostos 
como reserva de carbono é que o número de espécies capazes 
de produzir enzimas que ataquem estes polímeros é limitado e, 
com isto, há uma proteção razoável contra hebivoria e o ataque 
de microrganismos. 

Pectinas 
As pectinas são polissacarídeos ácidos que se acredita não estarem 
covalentemente ligadas à celulose ou às hemiceluloses (ver 
adiante o item sobre os modelos de parede). A cadeia central 
das pectinas é formada por ácido galacturônico (uma versão ácida 
da galactose) unidos por ligações do tipo alfa-(1,4). Esta cadeia 

FIGURA 8.6 
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HOMOGALACTURONANO (HG) 

C.lxa-de-ovos 
lons diva/entes, 
prlnclpa/mente 
cálcio e magrnlsjo. 
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a formação de gel 
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meti/adas do 
homogalacturonano. 
lons monovalentes 
como sódio nAo tlm 
o mesmo e/eílo. 
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Pectinas. Estrutura do homogalacturonano. Forma-se uma cadeia 
linear de ácidos galacturônicos (AGA) que quando metilados tornam 
o polissacarídeo solúvel em água. Na ausência de metil-estcrificações 
a conformação molecular do homogalacturonano interage com íons 
divalentes (Mg > Ca >Sr> Ba) formando u1n complexo conhecido 
como caixa-de-ovos. Neste caso forma-se um gel. 

pode ser interrompida por unjdades de ramnose, a qual apresenta 
ramificações longas com galactanos e arabinanos. 

Quando não ramificados, os polímeros com cadeias contendo 
somente ácido galacturônico são denominados homogalactu
ronanos (HG) e quando ramificados são denominados ramno
galacturonanos (RG) (Figs. 8.6 e 8. 7). Os HG são capazes 
de formar complexos com cálcio e magnésio. Na Fig. 8.6B é 
mostrado como a conformação molecular leva à formação de 
complexos com estes cátions. Este estado conformacional dos 
HG en1 interação con1 o cálcio é chamado de caixas-de-ovos. O 
cálcio e também o magnésio são cátions que têm baixa mobill
dade nas plantas devido à baixa solubilidade. A interação com 
as pectinas faz com que estoques desses íons envolvam cada uma 
das células vegetais, estoque este que pode ser acessado rápida e 

-eficientemente, bastando uma alteração do pH do apoplasto. E 
possível, portanto, que a evolução das pectinas esteja diretamente 
relacionada à conquista da terra pelas plantas e à possibilidade 
de crescimento, atingindo grande porte. 

Na ausência do cálcio, os HG são bastante solúveis em água 
devido às ligações alfa entre as unidades de ácido galacturônico. 
Na presença de íons cálcio e magnésio, os HG formam um gel. 
O grau de hidratação deste gel depende de uma outra caracte
rística estrutural. As pectinas podem apresentar diferentes graus 
de esterificação lformação de radical 0-R, ou seja, quando algun1 
radical (R) como metila (CH3) ou acetila (COCH3) se liga a 
uma hidroxila do anel do açúcar através do oxigênio de uma das 
hidroxilas] com radicais 1netila. Quanto mais metiladas menos 
solúveis em água, pois a metilação confere um caráter n1ais hidro
fóbico ao polissacarideo. O grau de esterificação com metila e o 
pH determinam as propriedades de formação de gel das pectinas. 



172 Pare.de Celular 

-(1,3) 

'-

alfa.(1,2) 

alto-(1,8) 

arabinogalactano 1 

Principais componentes do ramnogalacruronano 1, um dos principais 
componentes das pectinas em parede celular de plantas. A cadeia prin
cipal é formada por unidades de ácido galacturônico (AGA) e ramnose 
(RAM). As ramnoses podem apresentar ramificações com arabinoga
lactanos do tipo I (l,3-l,6 ligados) e/ou do tipo II (l,4 ligados) e/ou 
arabinanos (1,5 ligados). GAL= galactose, ARA= arabinose. 

Em pH ácido, pectinas com baixa esterificação com metila geli
ficam em presença de íons divalentes, formando as caixas-de
ovos. No entanto, se o grau de esterificação for maior do que 
50% há alguma interação com cálcio, mas não há a formação 
de gel. Portanto, o grau de esterificação com metila das pectinas 
detennina quanto de cálcio e magnésio ficam armazenados no 
apoplasto e também determina a força de coesão entre as células 
na lamela média. Na parede celular, a pectina consiste na região 
mais hidratada quando comparada à celulose e às hemiceluloses. 
Além disso, o nível de hidratação da parede pode ser controlado 
por enzimas, as metilesterases, que retiram os radicais metila das 
pectinas, tornando-as mais solúveis e também capturando o cálcio 
através da formação de caixas-de-ovos. 

Na lamela média, os chainados pectatos de cálcio e magnésio, 
ou seja, as caixas-de-ovos formadas pelos HG e os íons, estão entre 
as principais forças que mantêm as células vegetais justapostas e 
dão sustentação aos tecidos vegetais. Em frutos durante o amadu
recimento, a solubilização da pectina da lamela média faz com 
que o tecido perca consistência, tornando mais dificil estourar 
as células e obter o líquido intracelular durante a mastigação. 
Em pêssegos armazenados a baixa temperatura este fenômeno 
pode ocorrer, dando uma consistência desagradável durante o 
consumo. 

Na pectina da parede celular, as ramificações com galactanos e 
arabinanos, que se ligam às unidades de ramnose que interrompem 
a cadeia de HG, compreendem galactanos de dois tipos: os beta· 
(1,4) ligados e os 1,3-1,6 ligados, este último um dos principais 
compostos do café. Os arabinanos, que podem estar isolados ou 
ligados aos galactanos, são geralmente do tipo alfa-( 1,5) ligados 

(Fig. 8. 7). Estes são polímeros neutros que parecem dar estabi
lidade aos grandes complexos pécticos da parede celular, e uma 
das funções destes polímeros parece estar relacionada ao grau de 
parosidade da parede celular. 

Há ainda un1 outro tipo de pectina, que consiste nos ramno· 
galactoronanos ll (RGII). Estes palímeros ocorrem em pequena 
proporção na parede e têm algumas características das pectinas. 
Eles são considerados provavelmente os polissacarídeos mais 
complexos da natureza. Não discutiremos sua estrutura química 
aqui, mas é importante saber que se acredita que o RGII tenha a 
função de complexar o boro e mantê-lo no apoplasto. Esta é uma 
função muito importante, pois, como o cálcio, o boro é pouco 
móvel nas plantas e essencial para diversas reações nas células 
vegetais. Mutantes de Arabidopsis que não contêm, ou contêm 
muito pouco RGII, apresentam sérios problemas de crescin1ento, 
os quais são característicos de deficiência de boro. 

Proteínas 
Apesar de ocorrerem em menor proporção (cerca de 10%), várias 
proteínas fazem parte da parede celular vegetal. Há duas classes 
principais: as protefnas estruturais e as enzimas. As primeiras são 
geralmente proteínas ricas em glicina ou hidroxiprolina e apre
sentain seqüências repetitivas que lembrain as proteínas estru
turais de animais, como o colágeno. Devido ao fato de as prote
ínas estruturais da parede celular serem muito pouco solúveis, 
houve um grande atraso nos estudos de suas estruturas e, como 
conseqüência, ainda não se compreendem ben1 suas funções na 
parede. Quando estas protefnas foram descobertas, acreditava
se que elas estavam relacionadas co1n o processo de extensão 
celular e por este motivo elas foram chamadas de extensinas. 
Posteriormente se verificou que elas não têm este papel, mas 
mesmo assim o nome persiste. 

Na década de 1990, o grupo de Daniel Cosgrove, nos EUA, 
descobriu uma proteína que parece ter a função de controlar a 
expansão e a extensão celular (consultar o conceito no Cap. 
9). Esta proteína foi denominada como expansina. Esta é uma 
proteína com características únicas, pois ela é capaz de quebrar as 
pontes de hidrogênio entre a celulose e as hemiceluloses. A estru
tura da expansina lembra a de uma celulase, com um domínio 
de ligação à celulose, mas sem um sítio catalítico. Isto significa 
que a expansina não é uma enzima, mas uma proteina capaz de 
causar distúrbios conformacionais nos polissacarídeos e alterar 
suas interações. Hoje se acredita que sua principal função na 
parede seja a de desfazer a interação entre XG e celulose. 

Já no caso das enzimas, há um grande número de estudos sobre 
suas estruturas e funções, além de terem sido clonados diversos 
genes que codificam para várias hidrolases de polissacarídeos da 
parede celular. 

A parede é extremamente dinâmica, com vários compo
nentes sendo renovados diariainente, e por este motivo, a todo 
o momento, um grande número de enzimas permeia o apaplasto, 
promovendo modificações como desranlificações de hemicelu
loses e pectinas, metil-esterificação de pectinas, transglicosilação 
e vários outros. Não é possível, neste capítulo, discutir todas as 
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ATAQUES DA XET E EXPANSINA RELIGAÇÃO DO XG PELA XET E INTUSSUSCEPÇÃO 

IF1GURA8.8 
Mecanismos moleculares envolvidos nos processos de extensão da parede e intussuscepção de novos polissacarfdeos na parede. Com o 
aumento da turgescência celular, há uma pressão positiva que força a célula a expandir-se. A parede, apesar de possuir certa elastici
dade, é resistente à expansão. Muitas células vegetais possuem mecanismos bioquímicos que permitem o afastamento das microfibrilas e 
colocação de mais material, pennitindo o crescimento por plasticidade. Em (A) as expansinas destacam os xiloglucanos da superfície das 
microfibrilas. Ao meso10 tempo, moléculas de XET atacam o xiloglucano principalmente em regiões destacadas. A XET fica ligada cova
lentemente à molécula de xiloglucano até que encontre uma outra cadeia de xiloglucano à qual a cadeia carregada pela XET é religada. 
Em (B) é mostrada uma situação posterior. Uma nova microfibrila (azul-claro) e novas moléculas de xiloglucano (laranja) foram introdu
zidas por intussuscepção entre as duas microfibrilas anteriormente existentes. Note que a expansina não está mais presente e a XET está 
religando as cadeias de xiloglucano, reconstruindo o domínio celulose- hemicelulose. 

enzimas importantes nos processos de modificação da parede 
celular, mas algumas delas serão abordadas adiante, no item sobre 
os papéis fisiológicos da parede. Para wna visão bastante completa 
do que se sabe sobre as enzimas da parede celular, pode-se visitar 
o site www.cazy.org. 

Uma enzima de parede com características não usuais é a 
xiloglucano en do-transglicosilase (XET) . Ela foi descoberta 
paralelamente no Japão por Kazuhiko Nishitani e na Escócia, 
ao mesmo tempo, nos laboratórios de Stephen Fry e John Grant 
Reid. Usando sistemas biológicos diferentes, os três chegaram a 
resultados que 1nostravam que o XG, quando em presença da 
XET, pode sofrer um processo chamado de transglicosilação. 
Se duas moléculas de XG são incubadas com XET, fragmentos 
de ambas podem ser trocados sem que os pesos moleculares das 
duas moléculas sejam alterados (Fig. 8.8). Descobriu-se poste
riormente que a XET se liga covalentemente ao XG e transfere 
a molécula a ela ligada para uma outra molécula de XG solúvel. 
A descoberta da fan1ília das XETs resolveu uma questão que 
estava sem resposta sobre a expansão celular que era como as 
células vegerais podem alongar e/01i expandir sem hidrólise signifi
cativa de celulose e de XG. Hoje em dia já se conhecem vários 
tipos de XETs e elas são atualmente chamadas de XTHs (xilo-

glucano transglicosilase hidrolases), uma vez que há algumas 
que efetuam hidrólise mais intensamente do que transglicosi
lação. 

Compostos fenólicos 
Além de carboidratos e proteínas, há compostos fenólicos na 
parede celular. Eles são derivados de ácidos ferúlicos, álcoois sina
pílicos, coniferílicos e cumáricos que podem ocorrer nas paredes 
de duas formas distintas. 

Uma delas é a formação dos chamados anéis diferúlicos. Ácidos 
ferúlicos ramificando um polissacarídeo podem condensar-se com 
outra molécula do mesmo ácido e formar as chamadas pontes 
diferúlicas (Fig. 8.9). Acredita-se que estes compostos "travem" a 
parede e impeçam modificações posteriores. Compostos fenólicos 
se ligam aos polímeros de parede celular de monocotiledôneas 
(paredes do tipo II, veja adiante) fazendo com que as paredes 
destas plantas apresentem autofluorescência. Um possível papel 
biológico destes anéis diferúlicos nas paredes de monocotiledô
neas poderia ser a filtração da luz ultravioleta, já que grande 
parte das espécies deste grupo, como as gramíneas, cresce em 
alta intensidade luminosa. 
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FlGURA8.9 
As pontes diferúlicas (azul-claro) são formadas por ácidos orgânicos 
que formam a ligação entre os polissacarídeos e a lignina. Esta última 
é um complexo de compostos Ícnólicos ligados entre si que são 
similares aos desenhados em azul-claro. A deposição de compostos 
fenólicos na parede celular é característica de paredes secundárias e 
de paredes do tipo li. Acredita-se que a deposição desses compostos 
rrave a parede e impeça a continuidade do crescimento. 

Nas paredes secundárias do sistema vascular das plantas, 
álcoois sinapilicos e conifer!licos se condensam formando uma 
rede que "trava" e "enrijece" a parede constitufda de grandes 
proporções de microfibrilas de celulose cobertas com uma camada 
fina de hemicelulose (nesse caso o xilano, um pol(mero que só 
apresenca a cadeia principal dos GAX). É esta rede de compostos 
fenólicos interligados que chamamos de lignina (Fig. 8.9). A 
proporção enrre lignina e celulose muda as propriedades mecâ
nicas dos tecidos vegetais. Ramos de plantas com paredes ricas 
em lignina apresentam-se quebradiços, enquanto aqueles que 
têm maior proporção de celulose são mais flexíveis. 

PROPRIEDADES FÍSICAS DA PAREDE 
CELULAR E SUAS RELAÇÕES COM 
FUNÇÕES E PAPÉIS BIOLÓGICOS 

A parede celular é composta por uma mistura de polissacarfdeos 
con1plexos que interagem enrre si formando um compósito (um 
material feito de várias substâncias diferentes) com propriedades 
similares a um cristal l!quido. Num cristal líquido, as moléculas 
podem ter diferentes graus de liberdade de movimento. Isto gera 
uma situação tal que um cristal líquido pode exibir propriedades 
de sólidos e líquidos ao mesmo tempo. Enquanto algumas molé
culas apresentam-se no estado líquido, no mesmo compósito, 
outras se apresentarão como se fossem cristais. 

Muitas substâncias apresentam uma propriedade chamada 
ponto de fusão e, se aquecidas, mudam de fase (p. ex., de sólido 

para líquido) abruptamente cm uma dada temperatura. A água 
pura, por exemplo, desde que em uma pressão de 1 atmosfera, 
tem um ponto de fusão de Ü"C. Outras substâncias, como o vidro, 
não apresentam um ponto de fusão, mas uma fase mais longa e 
mais lenta de n1udança de fase chamada de LTansição vítrea. A 
parede celular das plantas, sendo composta por vários polímeros 
com estruturas diferences, apresenta características compacíveis 
com as de um cristal líquido em que alguns polímeros podem 
apresentar um real ponto de fusão (p. ex., a celulose) enquanto 
outros podem apresentar transição vítrea (p. ex., o XG). Assim, 
enquanto a celulose forma um verdadeiro cristal, que é sólido, 
as hemiceluloses têm propriedades de materiais amorfos e apre
sencam transição vítrea. Ao compreendermos estas propriedades 
é possível inferir que existe um alto nível de complexidade rela
cionado às propriedades emergentes da parede celular com todos 
os seus polímeros. Há também um alto nível de complexidade em 
como as forças de tensão e coesão entre os polímeros se distri
buem no compósito gerando propriedades mecânicas emergentes 
que permitem que células delicadas mantenhain a sua forma e 
função sob o peso de várias toneladas. 

O equilíbrio entre as forças de tensão e coesão e as proprie
dades de cristal líquido da parede são fundamentais para a planca, 
pois, ao mes1no tempo en' que certos tecidos vegetais têm que 
ser extremamente delicados de forma que células na polpa de um 
fruto estourem e deixem o conteúdo intracelular à disposição dos 
animais, fenômeno este ligado à dispersão das sementes, outros 
tecidos suportam pressões gigantescas, como, por exemplo, as 
células da base de uma grande árvore, que têm que suportar o peso 
de toda a árvore, geralmente de várias toneladas. Já nas ra.ízes, 
as células da parte externa têm que ser capazes de ficar expostas 
no solo e ao crescerem sofrem atrito ao mesmo tempo que estão 
diretamente expostas aos microrganismos do solo. Já nos tecidos 
internos da raiz, as células apresentam estruturas delicadas que 
selecionam fons e deixam passar água. Numa semente, as paredes 
celulares podem conferir grande resistência aos tecidos, de forma 
a evitar ou dificultar a predação. Algumas apresentam paredes 
celulares extremamente espessas, que funcionam como reserva 
de carbono para a plãntula crescer. Estes são apenas alguns dos 
papéis biológicos que paredes celulares poden1 desempenhar nas 
plantas. Toda a diversidade de propriedades físico-químicas e 
biológicas das paredes celulares de diferentes tecidos pode ser 
explicada pelo fato de encontrarmos diferentes combinações de 
compostos nas paredes celulares de uma única planta, depen
dendo do reciclo que analisarmos. Assim, as propriedades físicas 
de cada parede dependen' da combinação de polímeros nela exis
tentes que são em quantidade bastante restrita, considerando o 
grande número de possibilidades. 

MODELOS DA PAREDE CELULAR 
VEGETAL 

Por volta de 1970, já se conhecia a estrutura química de muitos 
dos compostos da parede celular. Em outras palavras, a esta altura 
se sabia como as glicoscs se ligam entre si e quais os principais 
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Ponto em que foi proposta ligaçlo 
covalente entre xiloglucano e 
pectina 

1- Xiloglucano 

Modelo de parede celular proposto em 1973 por Peter Albersheim e colaboradores. Neste, as ligações covalentes (exemplos circundados) 
seriam a principal fonna de manter os diferentes polissacarídeos em interação. Note, porém, que a interação não-covalente entre xiloglu
cano e celulose já havia sido proposta neste modelo. 

tipos de ligações glicosídicas existentes entre as hemiceluloses 
e as pectinas. Um grupo de pesquisas Liderado por Peter Alber
sheim, na Universidade da Geórgia nos EUA, vinha trabalhando 
com células em suspensão de plátano (Acer pseudoplaranus). Os 
pesquisadores separaram os polímeros da parede celular e deter
minaram as suas estruturas químicas, mas eles não usaram apenas 
as ferramentas químicas para sondar a estrutura da parede. Eles 
também a trataram con1 um coquetel de enzimas e observaram 
que apenas alguns pontos eram atacados. 

Em uma série de três c.rabalhos que se tomaram clássicos da 
fisiologia vegetal, o grupo de Albersheim (um dos quais citados 
abaixo como Keegstra et aL, 1973) propôs o primeiro modelo 
para o arranjo de polímeros na parede celular (Fig. 8.10). Nesta 
proposta, a celulose interagia com as hemiceluloses (o xilo
glucano no caso do plátano). e entre as microfibrilas de celu
lose cobertas com hemicelulose a pectina abrigaria as proteínas 
ricas em hidroxiprolina e glicina. Esta idéia trouxe uma nova 
dimensão de interpretação do que seria a parede celular. Ao 
invés do conceito quase estritamente focado na celulose, que 
advém mais das paredes do sistema vascular (Fig. 8. lB), o grupo 
de Albersheim abriu o caminho para novas idéias, indo além da 
importância das ligações químicas e colocando em evidência as 
interações entre os polímeros. O grupo de Albersheim sugeriu 
que esses polímeros possuiriam papel fundamental nas funções 
biológicas da parede celular. No modelo então proposto, a parede 
se sustentaria majoritarian1ente por ligações covalentes entre 
os polímeros. Em outras palavras, deveria haver ligações cova-

lentes entre a celulose e a hemicelulose, entre a hemicelulose e 
as pectinas e entre as pectinas e as proteínas. 

Por quase 20 anos, grupos de pesquisa por todo o mundo 
buscaram as ligações covalentes previstas pelo grupo de Alber
sheim. Apesar de terem encontrado evidências aqui e ali, não 
foi observado um padrão universal que sustentasse o modelo de 
1973. 

Em 1991, Maureen McCann e Keith Roberts, do John Innes 
lnstitute na Inglaterra, empregaram, pela primeira vez, o termo 
arquitetura, usando-o com um fim funcional, para definir a parede 
celular. A arquitetura pode ser definida como a arte e a ciência de 
desenhar construções. Ela envolve o posicionamento dos ele1nentos 
considerando forma, luz e sombra, volume, textura, materiais 
e, além disso, elementos de custo e tecnologia. A finalidade da 
arquitetura seria atingir formas estéticas, artísticas e funcionais. 

O termo arquitetura é bastante adequado para abordar a 
parede celular, pois envolve a determinação de funções por mate
riais dispostos em posições que geram motivos análogos ao volume 
e textura, os quais ajudam a definir o termo. Para definirem a 
parede celular, os autores sugeriram que a existência de ligações 
covalentes entre todos os polímeros de parede celular poderia 
não ser tão importante quanto se achava. Os polímeros poderiam 
interagir através de forças mais fracas (pontes de hidrogênio, p. 
ex.) e formar complexos de polímeros independentes, gerando 
assim diferentes n1otivos arquitetônicos. 

De fato, o novo modelo de parede celular proposto por 
McCann e Roberts (Fig. 8.11) era fortemente baseado na proposta 
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de 1973, mas com a diferença de que abandonava a idéia das liga
ções covalentes entre os polfmeros e propunha a co-existência do 
que se chamaram domínios da parede celular. Este é um modelo 
descontínuo da parede celular em que os três domínios seriam: 
l) celulooe-hemicelulose, 2) pect:inas e 3) proteínas (Figs. 8.11 e 
8.12). No modelo descontínuo, o domínio paracristalino celulose
hemicelulose, assim como o domínio protéico, estariam embebidos 
em uma matriz péctica (Fig. 8.12). Este modelo se adequou muito 
bem às idéias em voga na década de 1990 e ajuda a explicar muitos 
eventos fisiológicos, além de permitir explicações razoáveis sobre 
as propriedades físico-químicas da parede celular. 

O terceiro salto na modelagem da parede celular foi realizado 
pelos fisiologistas vegetais Nicholas Carpi ta e David Gibeaut, da 
Universidade de Purdue nos EUA. Em 1993, eles publicaram 
uma revisão em que separaram as paredes celulares em dois tipos, 
com base na composição dos domínios. Os dois tipos, portanto, 
possuiriam diferentes arquiteturas. As paredes do tipo I (Fig. 
8.13) seriam aquelas que possue1n como principal hemicelu
lose o xiloglucano. As pectinas, nas paredes do tipo I, se apre
sentam, em média, como 30% do tocai de polímeros da parede 
e são características das dicociledôneas e parte das monocoó
ledôneas. Carpira e Gibeauc caracterizaram as paredes do tipo II 
(Fig. 8.138) como aquelas cuja principal hemicelulose é o glu
curonoarabinoxilano cm substituição ao xiloglucano. Essas, por 
sua vez, são paredes que têm proporções relativamente menores 
de pectinas em comparação às do tipo 1 e são características de 
monocotiledôneas. Outras duas distinções importantes obser
vadas pelos autores foram que as gramíneas (na realidade todo 

FIGURA 8.11 
Desenho representativo do modelo descontínuo da parede celular 
proposto por Maureen McCann e Keith Roberts em 1991. Neste 
modelo, foram suprimidas as ligações covalentes entre diferentes 
polissacarfdeos. A interação entre hemlcelulose e celulose foi conser
vada formando o domínio celulose-hemicelulose e foi proposto que 
as pectinas interagindo em pontos que formam as caixas-de-ovos 
(junção em verde denrro do círculo branco) formariam um domínio 
independence. As protcCnas foram suprimidas para facilitar a visua
lização. 

Pedinas Celulose-Hemlcelulose Protelnas 
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Modelo descontínuo da parede celular. Neste desenho a parede é 
mostrada em "corte transversal" ao eixo das microfibrilas. Ao invés 
de se sustentar por ligações covalenles, a parede celular primária 
é composta por três domínios independentes: pectinas, celulose
hemicelulose e proteínas. Os crês coexistem independentemente, 
ou seja, sem ligações químicas covalenles, mas por inLeraçõcs &acas 
(pontes de hidrogênio). 

o grupo de espécies em Poales) são as únicas que apresentam, 
entre as hemiceluloses, os glucanos de ligação mista e que estas 
paredes apresentam grande quantidade de compostos fenólicos 
e fluorescem incensamente sob luz ultravioleta. 

No presente estágio do conhecimento sobre parede celular, 
ainda não se sabe quais foram as pressões seletivas que levaram 
ao aparecimento dos subgrupos acuais cm dicotiledôneas e mono
cotiledôneas. Suspeita-se que características ligadas às diferentes 
estratégias de crescimento ou de defesa contra o ataque de 
herbívoros possam estar relacionadas a estes eventos. 

Uma das lacunas na abordagc1n de modelos da parede celular é 
a falta de estudos sobre os do1n{nios e seus papéis fisiológicos. Neste 
sentido, modelos que contemplem estes aspectos provavelmente 
serão os alvos dos estudos futuros sobre a parede celular. 

FUNÇÕES E PAPÉIS BIOLÓGICOS DA 
PAREDE CELULAR 

Utilizando o conceito de função e papel biológico proposto 
por Ernst Mayr, a parede celular vegetal poderia ser vista como 
possuindo duas funções: 

1) Determinação da forma e discribuição de forças nas células 
e tecidos; 

2) Manutenção de cátions ao redor das células. 

A primeira função está diretamente relacionada com a capa
cidade que cada combinação de polímeros cem no controle da 
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Arquitetura das paredes celulares dos tipos I e II segundo as idéias de Nick Carpita e David Gibeaut em 1993. Na parede do tipo 1, o 
domínio celulose-hemicelulose é composto por xUoglucanos com diferentes tipos de ramificações que lhe conferem diferentes níveis de 
adesão às microfibrilas (tons de laranja). As proporções entre celulose, hemicelulose e pectinas é equilibrada. Na parede do tipo li, a prin
cipal he1nicelulose é o arabinoxilano (azul). Acredita-se que quando ele é sintetizado as ramificações com arabinose são retiradas quando 
na parede. O polímero menos ramificado adere fortemente às microfibrilas (azul-claro), enquanto o mais ramificado adere fracamente 
(azul-escuro). Diferente dos xiloglucanos, os arabinoxilanos parecem ligar-se entre si por compostos fenólicos, que são mais abundantes 
nas paredes celulares do tipo II. Nas paredes do tipo II a proporção de pectina é n1enor do que celulose e hemicelulose. 

extensão e/ou da expansão celular e também na estabilização das 
forças de tensão e coesão nas células e tecidos vegetais. Durante 
a divisão celular, forma-se o fragmoplasto, um conjunto de 
microtúbulos, microfilamentos e retículo endoplasmático que 
servem de andaime para a iniciação de uma nova parede celular 
durante o processo de divisão celular em vegetais. Antes da 
divisão há um período de extensão e/ou expansão celular, o qual 
é caracterizado pelo afrouxamento da parede através de altera
ções na interação entre hemicelulose e celulose e também nos 
níveis de ramificação das pectinas. En1 dicotiledõneas, a expan
sina tem papel importante neste processo, pois ela age sobre o 
xiloglucano, permitindo que as microfibrilas se afastem umas das 
outras e abrindo espaço para a adição de novas microfibrilas. Para
lelamente, a XET quebra e refaz ligações internas das moléculas 
de xiloglucano, evitando que as nucrofibrilas percam sua orien· 
tação geral. Parece ser durante este periodo, em que o xiloglu
cano perde parcialmente sua interação com a celulose, que novas 
microfibrilas, hemicelulose e pectinas são colocadas nos espaços 
recém-formados entre as moléculas. Quando microfibrilas de 
celulose são colocadas em u1na parede preexistente, o processo 
é chamado de intussuscepção 1 (Fig. 8 .8). 

A força física que conduz o processo de expansão celular 
e au1nenta a tendência de afastamento das microfibrilas é a 

'Foi rraduzido do rermo em inglês intu.sswception que, em botlinica, significa a 
colocação de material novo entre materiais mais antigos. Em português a palavra 
intussuscepção é usada em biologia como "penerração em outra área". No presente 
capítulo, seguimos a conotação inglesa usada cm botlinica e já urilizada para 
definir a colocação de material de parede celular recém-sincerizado cnrrc os 
materiais da antiga parede por James Bonncr {1934). 

turgescência da célula, dada pela pressão interna exercida pela 
água. Esta pressão faz com que a célula se expanda, o que de 
faro provoca o afasramento das microfibrilas, já que a ação da 
expansina faz com que o xiloglucano seja desracado da super
fície das microfibrilas de celulose (Fig. 8.8). Acredita-se que a 
ação conjunta da expansina e da XET permitam um afastan1ento 
muito be1n controlado das microfibrilas durante o crescimento. 
Se as microlibrilas estiverem em deposição ao acaso a célula se 
expandirá isodiametricamente (como uma esfera), 1nas se houver 
deposição organizada (ou orientada) de microfibrilas, haverá 
sentidos específicos para a expansão e a este fenômeno se dá o 
nome de alongamenw celular (Fig. 8.8). Uma vez que o espaço 
enrre as microfibrilas se forme, novas microfibrilas de celulose 
e moléculas de XG são secretadas para o espaço exrracelular 
e a XET "costura" a nova rede de moléculas (Fig. 8.8). Com 
isto, durante a expansão, normalmente a espessura da parede 
se manrém, o que sugere que, ao mesmo tempo em que ocorre 
intussuscepção, novas camadas de parede são depositadas sobre 
a parede preexistente. 

Todo este processo está associado à ação das auxinas em 
tecidos vegetais. Durante o crescimento, o ápice e as folhas da 
planta produzem o hormônio, que é rransportado para todos os 
tecidos e1n crescimento. A auxina, além de promover uma acidi
ficação da parede celular ao entrar nas células, facilitando a 
quebra de ligações de pontes de hidrogênio entre o xiloglucano 
e celulose, também induz a transcrição de vários genes relacio
nados a enzimas de parede celular, como hidrolases e metiles
terases de pectinas. 

Assin1, com um aumento do influxo de água na planta devido 
à abertura dos estômatos, bem como a smtese e o transporte 
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polar de auxina, a expansão celular em tecidos em crescimento 
é um processo que necessita, ao mesmo tempo, de atividades de 
degradação ou rearranjo de polímeros e também de biossíntese 
de polissacarídeos com deposição na parede preexistente. Em 
cana-de-açúcar foi observada expressão de genes relacionados 
à degradação e biossíntese simultaneamente em toda a planta 
(Lima et al., 2001). Em Arabidopsis, o grupo de Steve Kay, nos 
EUA (Harmer et al., 2000), mostrou que os genes relacionados 
à biossíntese de polissacarfdeos de parede celular apresentam um 
pico no ftm do período noturno, enquanto os genes relacionados 
com expansina e a taque a pectinas tiveram um pico no fim do 
dia. Nesse caso, os produtos dos genes (as enzimas) e seus efeitos 
ocorreriam durante o dia e a noite, respectivamente. Assim, pelo 
menos para Arabidopsis, o afrouxamento da parede parece ocorrer 
durante o período noturno, enquanto a deposição dos produtos de 
síntese, ou seja, a intussuscepção, aparentemente ocorre durante 

o dia. Isto denota o fato de que as paredes celulares não são 
estruturas sintetizadas uma única vez na vida da planta, mas que 
elas são constantemente rearranjadas, respondendo aos padrões 

de fluxo de carbono na planta e integradas ao metabolismo da 
planta (Fig. 8.14). 

É interessante ressaltar que a força motriz do processo é a 
entrada de água nos tecidos, o que exige a abertura dos estô· 
matos que conectam o sistema solo-água- atmosfera. Como 
conseqüência, ocorre a entrada de C02, que permite o fun· 
cionamento da fotossíntese, fornecendo o carbono e a energia 
para o crescimento que se dará principalmente durante o período 
noturno (Fig. 8.14). 

Durante o desenvolvimento, um tecido vegetal tem que lançar 
mão de dois processos. Um deles é a divisão celular e o outro é 
a expansão e/ou alongamento celular. Nas plantas, um terceiro 
processo é crucial para a formação do xilema e mesmo para a 
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Roda do crescimento. A parede celular está diretamente relacionada com o crescimento das plantas, pois após a divisão se dá o processo 
de expansão e/ou alongamento celular. Nas folhas e no ápice de plantas em crescimento ocorre a produção e o transporte de auxina pela 
manhã, concomitantemente com o infcio do influxo de água e nutrientes devido à abertura estomárica. A entrada de água gera uma 
pressão positiva sobre as células cujas paredes já sofreram afrouxamento durante a noite anterior. Entre as microftbrilas que se afastaram 
devido ao afrouxamento (ver também a Fig. 8.8) ocorre a deposição de mais material de parede. Neste momento, a célula se toma mais 
resistente à expansão e a força de turgor começa a aumentar. No meio do dia, com os estômatos abertos e a fotossíntese funcionando, as 
células foliares armazenam amido. No fim do dia ocorre a expressão dos genes relacionados à expansão celular e ao mesmo tempo começa 

' a mobilização do amido que, transformado em sacarose, é transferido para os tecidos com potencial de crescimento. A noite, expansina e 
XET produzidas a partir da expressão gênica começam a operar o processo de afrouxamento da parede. Este é seguido pela expressão dos 
genes de síntese de compostos de parede. O ciclo é fechado com o reinício do transporte polar de auxina. 



queda de frutos e folhas (ver Cap. 13, Etileno), a morte celular 
programada. 

Geralmente, os tecidos de frutos passam por un1 período de 
divisão celular bem no início do processo de crescimento e poste
riorn1ente crescem somente por expansão (ver Cap. 19, Frutifi
cação e Amadurecimento). A capacidade de expansão celular 
é uma característica notória de vários tecidos vegetais. Em um 
fruto de man1ão o período de divisão ocorre até o ponto em que 
ele atinge 5-10 cm. Daí em diante, o crescimento se dá prati
camente só por expansão até que as paredes sejam novamente 
alteradas, impedindo que a expansão continue (Fig. 8.15). Pode
se deduzir, portanto, que a capacidade de expandir é crucial para 
o crescimento e o desenvolvimento dos vegetais e que as paredes 
celulares são os principais atores neste processo. 

A expansão celular se dá em todos os sentidos e é fácil de 
deduzir como isto acontece em um tecido em que as células são 
isodiamétricas. No encanto, ao observarmos as formas celulares 
em uma folha o arranjo não é tão simples. As células epidérmicas 

Expansão celular em frutos de mamão. Cortes transversais do meso
carpo de frutos de mamão aos 5 (A) e 150 dias (B) após a antese. 
Nota-se um aumento de cerca de 3X no volume celular ao longo 
do período. Veja também que aos 5 dias há várias células em divisão 
(setas vermelhas), enquanto aos 150 só há expansão. PC = parede 
celular. 
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são achatadas e algumas delas se transformam em estômatos, a 
camada paliçádica apresenta células alongadas em um dos eixos 
e as do parênquima lacunoso podem apresentar em alguns casos 
formas estreladas que produzem um grande espaço intercelular 
que pennite ao C02 fluir entre as células e atingir o máximo 
possível de superfície celular naquele tecido. 

Já no caule, o nível de complexidade dos processos de dife
renciação pode ser bem mais alto, com células que se alongam e 
se dividem em diferentes sentidos. Do ponto de vista funcional, 
a parede celular ainda carece de observações e experimentos, 
mas já se sabe que a deposição das rnicrofibrilas de celulose nas 
fibras do caule tem papel fundamental no equilíbrio de forças que 
fazem com que a madeira tenha caraccerfsticas tão importantes 
como no floema e no xilema, em que algumas células possuem 
perfurações que deixam passar os nutrientes e os fotoassirnilados. 
No tecido vascular, forma-se uma rede de canais interligados que 
permitem a comunicação precisa entre fontes e drenos durante 
o crescimento, fazendo com que tecidos em desenvolvimento 
tenham suas células e1n divisão e expar1São, por exemplo, em 
um fruto ou uma semente, os quais necessitam receber as quan
tidades adequadas de água e nutrientes. Todos estes processos 
constituem a ação orquestrada por padrões de expressão gênica 
que produzem as proteínas que conduzem o desenvolvin1ento das 
paredes celulares, gerando as relações morfofuncionais que fazem 
com que o vegetal funcione e sobreviva no ambiente natural ou 
em condições de cultivo. 

E1n todos os casos mencionados acima, os processos de divisões 
assimétricas e posterior expansão celular constroem tecidos com 
diferentes papéis biológicos, que são decorrentes da função de 
determinação da forma e distribuição das forças nas células e 
tecidos. 

As raízes, por possufrem tecidos similares ao do caule, têm 
muitas células com funções corno o transporte de água, de nutri
entes e o armazenamento de compostos de reserva. 

A função primária da raiz é a absorção e o transporte de água 
e nutrientes para a planta. A parede celular, neste caso, tem um 
papel importante na captação e distribuição de cátions divalentes. 
Estes íons (cálcio, magnésio e boro) ficam armazenados, os dois 
primeiros nas caixas-de-ovos e o boro no RGII, ambos perten
centes ao domínio péctico da parede. 

En1 outros órgãos, as pectinas exerce1n papel na sinalização 
celular relacionado ao ataque de microrganismos. Quando um 
fungo invade uma planta e ataca a célula vegetal com enzimas 
que digerem a parede celular, os fragmentos (oligossacarinas) de 
pectina produzidos pela ação enzimática (normahnente endopoli
galacturonases que atacam o HG) disparam um sinal intracelular 
que faz com que a célula atacada emita sinais para as células adja
centes, induzindo a produção de fitoalexinas, as quais são com
postos do metabolismo secundário que funcionam como defesa 
para a planta (Marques et ai., 2006). 

Muitas sementes podem armazenar compostos de parede 
celular como reserva (Buckeridge et al., 2000), como é o 
exemplo das sementes de Leguminosae, apresentam um endos
perma quando maduras e acumula1n grandes quantidades 
de galactomanano (uma hemicelulose), enquanto sementes 
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cuja reserva de carbono fica nos cotilédones podem apre
sentar grande quantidade de xiloglucano ou galaccano {uma 
pectina). Em palmeiras (p. ex., palmíco) e Rubiaceae (p. ex., 
café) mananos puros são armazenados nas sementes. Esce tipo 
de armazenamento pode ser uma vantagem para a planta no 
sentido de que estes polímeros não são facilmente degradados 
por predadores (ou o número de organismos capazes de fazê-lo 
é menor), evitando herbivoria e assim aumentando a proba
bilidade de deixar um maior número de descendentes jovens. 
Os mecanismos de síntese e degradação dos polissacarídeos 
de reserva de sementes são essencialmente os mesmos que se 
encontram nas paredes primárias. 

PAREDE CELULAR E A 
BIOTECNOLOGIA 

A parede celular é de grande importância como um produto 
natural em biotecnologia. Seus componentes são usados 
comercialmente para fabricação de manufaturas cêxteis, fibras 
como algodão, linho, aditivos de alimentos, papel (Uma et al., 
2003). 

O interesse na importância da parede celular e seus compo
nentes para os alimentos vem crescendo sensivelmente nos 
últimos anos. Tal crescimento no interesse se deve principal
mente à importância que as fibras alimentares adquiriram no 
final do século XX (Buckeridge et ai., 2006). As propriedades dos 
polissacarídeos da parede celular cêm também papel na textura 
dos alimentos, sendo, portanto, essencial compreender a estru
tura dos polissacarídeos e suas interações. 

Em frutos, os estudos se concentraram principalmente no 
processo de amadurecimento, um estágio em que se observam 
claramente alterações de textura que têm sido atribuídas a 
modificações na parede celular. Este processo começa com a 
fecundação do óvulo, quando ocorre o disparo do programa de 
desenvolvimento. Parte desse programa envolve o desenvolvi
mento do fruto, quando ocorre a montagem dos tecidos. Nesta 
etapa, os principais eventos metabólicos estão relacionados à 
divisão celular e biossíntese de componentes da parede celular. 
Segue-se o processo de amadurecimento, no qual predominam 
as reações catabólicas na parede celular. Os polímeros são degra
dados por hidrolases específicas, provocando mudanças expres
sivas na textura do fruto (ver Cap. 19, Frutificação e Amadure
cimento). A compreensão destes processos tem conseqüências 
econômicas importantes, pois a preservação dos frutos por mais 
cempo altera a qualidade desces como produtos e pode gerar 
lucro para as indústrias. 

Na alunentação humana, os políssacarídeos de parede 
celular são genericamente chamados de fibras ou gomas, de 
acordo com a sua solubilidade em água e a quantidade utilizada. 
Dentre as fibras pode-se incluir a imporcante classe dos carboi
dratos complexos de origem vegetal que não são digeridos no 
intestino humano. As fibras desse ripo são grandes fragmentos 
de parede celular com vários polissacarídeos insolúveis asso
ciados. As gomas são polissacarfdeos mais solúveis e que geram 

soluções mais viscosas. Em geral são bastante enriquecidos com 
um polissacarídeo específico (p. ex., goma guar). Tais soluções 
viscosas de polissacarídeos são amplamence utilizadas como 
espessantes em alimentos sem promover alteração significativa 
no teor calórico. 

As fibras alimentares possuem funções importantes não 
apenas na formação do bolo alimentar, mas também na modu
lação da absorção dos nutrientes e como elemento adsorvente 
para reter compostos nocivos que, desta fom1a, não são absor
vidos pelo organismo. Também se correlacionam com a redução 
na incidência de câncer de intestino e até certo ponto com o 
controle do diabetes em pacientes não dependentes de insu
lina. 

Em vista desses fatos, será de grande importância no futuro 
a capacidade de produzir raízes, frutos, sementes e folhas com 
a composição de fibras alterada ou mesmo introduzir genes que 
levem à produção de certos tipos de fibras cm plantas que já 
são de uso consagrado na alimentação humana, mas que não as 
possuem em quantidade ou com estrutura conveniente. 

A IMPORTÂNCIA AMBIENTAL DA 
PAREDE CELULAR 

No momento atual, em que o planeta Terra passa por uma situ
ação inusitada em que a emissão de combustíveis fósseis está 
aquecendo a atmosfera de forma anormal, os processos ligados à 
formação da parede celular e sua manutenção têm neste momento 
importância vital. Isto porque, na maioria dos tecidos vegetais, 
o teor de carbono é da ordem de 40-50% e a maior parte do 
carbono da biosfera está na parede celular vegetal. Se conside
rarmos ainda que as árvores, que constituem o maior estoque 
de carbono em seres vivos do planeta, possuem a maioria de 
seu carbono armazenado nas fibras mortas do xilema, desvendar 
os mecanisn1os de biossíntese dos polímeros de parede parece 
ser fundamental para as principais questões ambientais que se 
apresentam no século XXI (Buckcridgc et ai., 2007). Ao mesmo 
tempo, a questão da produção de energia a partir de biomassa, 
notadamente a cana-de-açúcar, que é o principal fornecedor de 
biocombustível hoje no Brasil, também passa por questões cientí
ficas relacionadas à parede celular, pois a partir do momento em 
que seja possfvel desmontar a parede celular das diversas partes 
da cana que sobran1 como resíduo, poderemos obter quantidades 
muito maiores de etanol do que se obtém hoje em dia somente 
a partir da sacarose. 
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CAP Í TULO 9 

Auxinas 

Helenice Mercier 

INTRODUÇÃO 
A auxina foi o primeiro fitormônio descobeno, e os primeiros 
estudos fisiológicos acerca do mecanis1no de expansão celular 
vegetal foram focalizados na ação desse hormônio. Todas 
as evidências sugerem que as auxirtas exercem uma impor
tante função na regulação do crescimento e desenvolvimento 
vegetal. 

As auxinas e as citocininas têm sido consideradas fitorrnônios 
vitais às plantas. Tanto que nenhum mutante verdadeiro, isto é, 
que não possua um dos dois hormônios, foi até hoje encontrado, 
sugerindo que mutações que eliminem totalmente a capacidade 
de produção de auxinas ou citocininas são letais. Entretanto, já 
foram isolados mutances "auxina-relacionados", os quais estão 
permitindo avanços consideráveis acerca do modo de ação das 
auxinas em vários níveis. 

Este capítulo se inicia com um breve histórico sobre a desco
berta das auxinas, seguido por uma descrição de suas estruturas 
químicas, sendo abordado mais à frente o 1netabolismo do ácido 
indolilacético (AIA), assim como o seu transporte. Serão também 
discutidos alguns aspectos dos efeitos fisiológicos das auxinas, 
mecanismos de ação e aplicações comerciais. 
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HISTÓRICO DA DESCOBERTA 
No final do século XIX, as observações de Charles Darwin, famoso 
por seus estudos de evolução acerca dos movimentos das plancas, 
contribufra1n decididamente para a descoberta das auxinas. Um 
dos fenômenos do crescimento vegetal por ele estudados foi o da 
curvatura de plântulas de gramíneas en1 resposta à iluminação 
unilateral, fenômeno esse conhecido corno fotorropismo (ver 
Cap. l 6, Movi1nentos em Plantas). Darwin observou que cole
óptilos de alpiste (Phalaris canariensis) respondiam à iluminação 
lateral crescendo em direção à fonte de luz. Entretanto, a resposta 
de curvatura de toda a extensão do coleóptilo não ocorria se o 
ápice desse órgão fosse removido ou, ainda, se fosse cobeno por 
uma barreira de modo a não permitir a passagem da luz (Fig. 
9.1). Darwin concluiu que o ápice era o ponto sensor da luz e 
que deveria haver algum sinal, chamado por ele de "influência 
transnlissfvel", produzido possivelmente no ápice, que seria trans

mitido às regiões inferiores da plântula, quando iluminada unila
teralmente, causando, então, a curvatura. Após a publicação de 
suas idéias no livro The Power of M011ement in Plants, cm 1881, 
vários outros pesquisadores viriam a confirmar os resultados por 
ele obtidos, além de terem aprofundado suas observações. 

FIGl-RA 9.1 
Experimentos fotorrópicos realizados por Darwin no século 
XlX com coleóptilos de alpiste. Concluiu-se que um estimulo 
para o crescimento era produzido no ápice da coleóptilo, 
sendo rransmitido para a zona de crescimento; quando o 
ápice era cortado ou coberto, não havia curvatura. 



O termo auxina (do grego aitx.ein, crescer ou aumentar) foi 
proposto por Fritz Went, o qual demonstrou, em 1926, a presença 
de uma substância ativa na promoção do crescimento, isto é, um 
composto causador da curvatura dos coleóptilos de gramCneas em 
direção à luz, desenvolvendo também un1a técnica para quan
tificá-lo. A maior importância da pesquisa de W ent residiu na 
demonstração de que a "influência transmisslvel", assin1 chamada 
por Darwin, poderia difundir-se do tecido vegetal para um bloco 
de ágar (gelatina). Pequenas porções desse bloco poderiam, então, 
ser usadas para testar sua capacidade de restaurar o crescimento 
dos coleóptilos decapitados. Assim, esse pequeno bloco de ágar, 
ao ser colocado assirnetricamente sobre um coleóptilo decapi
tado, induzia a sua curvatura para o lado oposto ao contato com 
o bloco, devido ao aumento na concentração de auxina que 
estimulou o alongamento celular do lado abaixo do bloco. Isso 
causava um crescimento diferencial entre os dois lados do coleóp
tilo, resultando em uma curvatura (Fig. 9.2). Went trabalhou com 
plânrulas de aveia (Avena sativa), demonstrando que a curvatura 
era proporcional à quantidade da substância pron1otora do cres
cimento presente no ágar, sendo até hoje utilizado o conhecido 
"teste de curvatura do coleóptilo de aveia" para estimar a quanti
dade de auxina em uma amostra (Fig. 9.2). Essa foi a primeira vez 
que se empregou um bioensaio, isto é, um teste para determinar 
o efeito de uma substância biologicamente ativa em um material 
vegetal, visando à quantificação de um hormônio. 

Os resultados das pesquisas de Went abriram caminhos para 
os estudos que se seguiriam na tentativa de isolar e identificar 
quimicamente as auxinas, culminando com o isolamento do ácido 
indolil-3-acético (AIA) em 1946, o qual foi extraido de grãos de 
1nilho imaturos. A partir de então, as pesquisas vêm demons
trando que o AIA é a principal auxina encontrada nas plantas 
superiores. 

Atualmente, o termo auxina vem sendo empregado generica
mente para descrever tanto as substâncias de ocorrência natural 
quanto as sintéticas que estimulam o alongamento dos coleóp
tilos; como veremos mais à frente, elas regulam também o cres
cimento e o desenvolvimento vegetal. 
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AUXINAS NATURAIS E SINTÉTICAS 
De modo geral, a auxina natural mais abundante é o AIA. Entre· 
tanto, dependendo da espécie, da idade da planta, da estação do 
ano e das condições sob as quais a planta se desenvolve, outras 
auxinas naturais podem ser encontradas, como um análogo 
clorado do AIA, o ácido 4-cloroindolil-3-acético (4-cloroAIA), 
o ácido fenilacético e o ácido indolil-3-butírico (AIB) (Fig. 9.3). 
Entretanto, faltam informações mais precisas a respeito da fisio
logia e bioqufmica desses últimos três compostos, existindo certa 
controvérsia se eles realmente atuariam como hormônios nas 
plantas. Normalmente em bioensaios, essas auxinas são ativas 
em concentrações bem mais elevadas que o AIA, e suas funções 
no crescimento vegetal permanecem desconhecidas. Pesquisas 
recentes têm demonstrado que o AJB, além de agir como auxina, 
pode ser ele próprio uma forma de armazenamento de AIA, já 
que, por um mecanismo de oxidação que ocorre nos peroxis
somos, esse composto pode converter-se em AIA livre (Bartel 
ecal., 2001). 

Dentre as auxinas sintéticas (Fig. 9.4), isto é, aquelas sinte
tizadas em laboratórios e que causam muitas das respostas fisio· 
lógicas comuns ao AIA, encontram-se o ácido a-naftalenoacé
tico (a-ANA), o ácido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4-0). o ácido 
2,4,5-triclorofenoxiacético (2,4,S-n, o ácido 2-metoxi-3,6-diclo
robcnzóico (dicamba) e o ácido 4-amino-3,5,5-tricloropicolínico 
(picloram}. Grande parte das auxinas sintéticas é empregada na 
agricultura como herbicida, sendo as mais freqüentemente usadas 
o 2,4-0, o picloram e o dicamba (ver item neste capitulo sobre 
ação herbicida de auxinas sintéticas). 

De um modo geral, as auxinas sintéticas são denominadas de 
substâncias reguladoras do crescimento vegetal, enquanto o emprego 
do termo hormônio ou fiumnônio tem ficado restrito às auxinas 
naturais. Quimicamente, a característica que unifica todas as 
moléculas que expressam atividade auxínica é a existência de uma 
cadeia lateral ácida, a qual deve estar ligada a um anel aromático. 
Uma comparação entre vários compostos com atividade auxínica 
mostrou que, em pH neutro, eles possuem uma forte carga nega
tiva, resultante da dissociação do próton do grupo carboxílico, 
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Experimentos realizados por Went, em 1926, con1 coleóptilos de aveia, onde se demonstrou a presença de uma substância promotora 
do crescimento, a qual era difusível cm blocos de ágar e induzia a curvatura dos coleóptilos proporcionalmente à sua concentração. Esse 
bioensaio ficou conhecido como "teste de curvatura do coleóptilo de aveia". 
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separada por uma distância de cerca de 0,5 nm, de uma carga 
positiva fraca proveniente do anel (Fig. 9.5). Essa separação de 
cargas é considerada como uma característica essencial para que 
um composto tenha atividade auxínica. 

METABOLISMO DO AIA 

Biossíntese do AIA 
Em geral, a biossíntese do AIA está associada com locais de divisão 
celular rápida, especialmente no meristema apical caulinar, folhas 
jovens, frutos em desenvolvimento e em sementes. Esses locais são 
considerados os centros primários de produção do AIA, embora, 
em níveis inferiores, essa auxina possa ser também produzida em 
folhas maduras e, mesmo, nos ápices radiculares. 

Em primórdios foliares de Arabidopsis thaliana, a auxina é 
sintetizada preferencialmente no ápice. No entanto, durante o 

FIGURA 9. 
Esrrutura química das principais auxinas naturais 
encontradas nos vegetais. 

desenvolvimento dessas folhas ocorre uma 1nudança gradual do 
local de síntese, passando à região marginal e, depois, à central 
das lâminas. Essa progressiva alteração nos locais de produção 
correlaciona-se com a seqüência basfpeta de maturação foliar e 
de diferenciação vascular. 

Nas plantas superiores, as rotas bioquímicas que levam à bios
síntese do AIA não estão totalmente definidas e muito menos as 
suas vias de regulação. Entretanto, sabe-se que existem múltiplas 
rotas que penniten1 aos vegetais sintetizar o AIA (Barrei, 1997). A 
aplicação de isótopos radioativos, acoplada com técnicas precisas 
de quantificação do AIA, como as cromatografias líquida e gasosa 
associadas ao imunoensaio ou à espectrometria de massa, além das 
disponibilidades de plantas mutantes e linhagens transgênicas com 
alterações no metabolismo desse hormônio, tem possibilitado um 
avanço considerável no conhecimento das vias biossintéticas. 

Existem muitas evidências de que o AIA é sintetizado a 
partir do aminoácido triprofano, possivelmente por várias rotas 

IGURA 9.4 
Estrutura química de algumas a1ucinas sintéticas. 
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de conversão (Fig. 9.6). Na maioria das plantas, a síntese do 
AIA ocorre em três etapas, iniciando-se pela conversão do trip· 
rofano em ácido indolil-3-pirúvico (AIP). O segundo passo é 
a descarboxilação do ATP em indolil-3-acetaldeído (IAAld) e, 
finalmente, a oxidação do IAAld em AIA. Há uma outra possi· 
bilidade de síntese do AIA, na qual o triprofano seria primeira
mente descarboxilado em triptamina e, em seguida, esta conver
tida em IAld e, depois, em AIA. Uma terceira via converteria o 
triprofano em indolilacetonitrila e, então, em AIA por meio da 
enzima nitrilase. 

Foi demonstrado, também, que a via de produção do AIA pode 
ocorrer independentemente desse aminoácido. Essa descoberta 
adveio de experimentos com plantas de milho mutantes para uma 
enzima que catalisa a etapa final da biossíntese do triptofano. Esse 
mutante necessita da adição desse aminoácido para sobreviver; 
entretanto, possui nfveis endógenos de AIA cerca de 50 vezes 
superiores àqueles encontrados nas plantas selvagens. 

Tanto a rota dependente quanto a independente de tripto· 
fano permanecem muito pouco definidas em termos enzimá
ticos, de intermediários e de localização celular. Há evidên
cias indicando que certas fases do desenvolvimento vegetal, as 
quais necessitam temporariamente de elevadas concentrações 
de AIA livre, ativam a rota de síntese dependente de tripto· 
fano, como, por exe1nplo, durante o início da embriogênese 
ou da germinação de sementes, enquanto a via independente 
desse aminoácido predominaria durante o crescimento vege
tativo (Nonnanly & Barrei, 1999). Caracteriza-se, portanto, 
uma regulação das vias de bios íntese em resposta a diferentes 
estágios do desenvolvimento vegetal. 

As plancas possuem mecanismos de controle do nível celular 
de AIA livre, regulando a taxa de síntese ou controlando a tranS· 

formação do AIA em formas conjugadas, as quais são conside
radas formas temporariamente inativas. Além desses mecanismos, 
existe ainda o processo irreversível de degradação por oxidação. 
A companimentalização nos cloroplastos e o transporte também 
devem ser considerados como formas de regulação dos níveis de 
AIA livre em determinada célula (Fig. 9.7). 

Conjugação do AIA 
Embora o AIA livre seja a forma biologicamente ativa, a maior 
parte do conteúdo de auxinas presente num vegetal encontra-se 
na forma conjugada. Nesse caso, a auxina possui o grupo carboxí
lico da forma livre combinada covalentemente com outras molé
culas. Vários conjugados do AIA são conhecidos, como AIA
glicose, AIA-inositol e AIA-asparcato (Fig. 9.8). No primeiro 
exemplo, o AIA conjuga-se com um açúcar (ligação éster) e, no 
último, com um aminoácido (ligação amida). 

Em geral, as plantas podem reverter as formas conjugadas em 
fomULS livres, por meio da ação de enzimas hidrolíticas. O sistema 
mais bem investigado é o de grãos de milho (Zea mays) en1 germi
nação.Verificou-se que o conjugado mais abundante encontrado 
no endosperma de Zea mays é o AIA-inositol, o qual representa 
uma importante fonte de AIA livre para o crescimento do eixo 
caulinar da plântula em formação. Além da função de armazena
mento de AIA no grão, o AlA-inositol é também a forma de trans· 
porte do cndosperma para a plântula. No ápice do coleóptilo, o 
AIA-inositol é hidrolisado, sendo a forma livre transportada para as 
regiões mais basais do eixo caulinar do vegetal em crescimento. 

Os conjugados de AIA são biologicamente ativos quando 
empregados em cultura de tecidos ou c1n bioensaios, sugerindo 
que essa atividade esteja diretamente correlacionada com a quan· 
tidade de AIA livre liberada após a hidrólise da forma conjugada 
no tecido vegetal. Em plantas cultivadas in t1úro, por exemplo, foi 
observado que cenos conjugados facilitam o crescimento da pane 
aérea mas não o de raízes, enquanto outros têm um efeito oposto. 
T ai fato se deve à capacidade de formação de AIA-livre por meio 
de enzimas hidrolíticas, as quais têm especificidade, atividade e 
localização diferenciais nos tecidos vegetais. A atividade biológica 
em si é devida à porção correspondente à molécula de AIA, e 
não ao tipo de molécula conjugada. Assim, a regulação tanto da 
formação de conjugados quanto de sua hidrólise é uma impor· 
cante ferramenta no controle dos níveis de AIA livre presentes 
nas plantas. Somam-se a isso outras funções, como a estocagem 
e a proteção contra a degradação. 
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FIGL'RA 9.7 
Mecanismos reguladores dos níveis de AIA livre nas células vegetais. 
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Degradação do AIA 
O AIA, quando em solução aquosa (in vitro), é degradado por 
uma variedade de agentes, que incluem: a luz visível, ácidos, 
radiações ultravioleta e ionizante. No primeiro caso, a fotodes
truição pode ser aumentada pela presença de pigmentos vegetais 
como a riboflavina. 

Nos tecidos vegetais, o AIA é inativado imediatamente após 
ou concomitantemente com a ação promotora do crescimento. 
Sua degradação se faz por meio da oxidação, que pode ocorrer 
tanto na cadeia lateral (com descarboxilação) quanto no anel 
indólico (sem descarboxilação) (Fig. 9.9). 

A descarboxilação oxida tiva do AIA é catalisada por enzimas 
do tipo peroxidase (via das peroxidases) (Fig. 9.9A), também 
chamadas de AIA-oxidases, as quais existem em numerosas 
formas isoenzimáticas nas plantas. Entretanto, o significado fisio
lógico dessa via não se encontra ainda bem estabelecido. Certas 
plantas rransgênicas com superexpressão de genes para a síntese 
de peroxidases não apresentaram alterações significativas nos 
níveis de AIA. Nem mesmo mutantes com din1inuição de até 
10 vezes na atividade peroxidásica apresentaram alterações no 
conteúdo de AIA. 

As auxinas sintéticas e as formas conjugadas de AIA não são 
desativadas pelas peroxidases, persistindo por mais tempo nas 
plantas em comparação com o AIA. Por esse motivo, também 
se atribui à conjugação do AIA a função de proteção contra a 
degradação. 
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A oxidação do anel indólico é um segundo caminho de degra
dação do AIA, sendo atualmente considerada a rota mais impor
tante de degradação do AIA (via não-descarboxilativa) (Fig. 
9.9B). A atividade enzimática envolvida nesse processo é ainda 
pouco conhecida. O produto final do catabolisrno do AIA é o 
ácido oxindol-3-acético (AIA-Ox). Foi demonstrado para várias 
plantas que, por essa via, há a necessidade de ocorrer primeiro a 
conversão do AIA em sua forma conjugada com o aminoácido 
aspartato (AIA-aspartato), para, então, desencadear o processo 
irreversfvel de catabolisrno não-descarboxilativo. Assim, o AIA
aspartato parece ter uma função específica de marcar o AIA 
disponível para a degradação. 

Um esquema simplificado das possíveis rotas de síntese, conju
gação e degradação do AIA é apresentado na Fig. 9.10. Nela estão 
indicados a síntese de novo pelas vias dependente e independente 
de triprofano (indo!); a 13-oxidação do AIB e a hidrólise de formas 
conjugadas, aumentando o nfvel de AIA livre e a degradação 
do AIA por oxidação. As sínteses de conjugados hidrolisáveis e 
de AIB podem também contribuir para a redução dos níveis de 
AIA, assim corno a oxidação. 

TRANSPORTE POLAR DAS AUXINAS 
O transporte de auxinas tem uma importância fundamental 
no crescimento e desenvolvimento dos vegetais, agindo como 
um fator determinante nos processos de expansão/alongamento 
celular, nos movimentos trópicos, na divisão das células, na 
diferenciação vascular, na dominância apical, na senescência 
e abscisão. Cada um desses tópicos será discutido 1nais adiante 
neste capítulo. 

As auxinas são os únicos fitormônios transportados polar
mente, isto é, o transporte se faz unidirecionalmente, ocorrendo 
do ápice para a base das plantas. No entanto, existe também 
um transporte apoiar através do floerna, corno, por exemplo, em 
folhas maduras, onde a maior parte do AIA aí sintetizado pode 
ser transportada para as demais partes da planta. 

Nos estudos para quantificar o transporte polar das auxinas, 
empregou-se o método dos blocos de ágar doador e receptor, 
conforme indicado na Fig. 9.11. Um bloco de ágar contendo 
auxina marcada radioativamente (bloco doador) é colocado em 
uma das extrenüdades de un1 segn1ento caulinar ou de hipocó
tilo, e um bloco receptor é colocado na extremidade oposta. A 
efetividade do movimento da auxina através do tecido vegetal 
em direção ao bloco receptor pode ser determinada através 
do tempo, medindo-se a radioatividade presente nesse bloco 
receptor. A partir de vários ensaios, usando esse tipo de método, 
as propriedades do transporte polar das auxinas puderam ser 
estabelecidas. Em coleóptilos e em ramos vegetativos, o trans
porte basípeto predomina (Fig. 9.11). O principal local por onde 
se dá o transporte basípeto em caules e folhas é o parênquima 
vascular. 

Nas raízes, o transporte da base para o ápice (movimento acró
peto) ocorre através do parênquima xilemático e do periciclo; 
entretanto, a principal via de acesso desse fitormônio ao ápice 
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Rotas de degradação do AIA: (A) via das peroxidases ou descarboxilativa; (B) via não-descarboxilativa. Esta última é de ocorrência mais 
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radicular faz-se por meio do tecido floemático. Uma pequena 
quantidade da auxina que alcança o ápice da raiz é redistribuída 
para as células do córtex e da epiderme, sendo assim transportada 
de volta à região basal (movimentO basípeto radicular) até a zona 
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Esquema simplificado das possíveis rotas de síntese, conjugação e 
degradação do AIA. 

de alongamento, onde o AIA, em baixas concentrações, regula 
o alongamento das células radiculares (Fig. 9.12). 

O movimento polar da auxina ocorre célula a célula, em 
vez de se valer dos plasmodesmas, ou seja, do simplasto celular. 
Assim, o AIA deixa a célula através da membrana plasmática de 
uma célula, difundindo-se para as paredes primárias próximas e 
passando destas para a célula in1ediatamente abaixo, através da 
membrana plasmática. 

De acordo com a teoria mais antiga sobre o transporte de 
auxinas, estas se moveriam no citoplasma celular, onde seriam 
secretadas ativamente por meio de carregadores presentes no 
lado basal de cada célula. Na década de 1970, um novo modelo 
sobre o transporte polar das auxinas foi proposto, sendo conhe
cido como transporte quinllosmótico da auxina. 

Teoria quimiosmótica 

De acordo com essa teoria, tanto a entrada de AIA nas células 
quanto a sua saCda seriam processos passivos, dependentes de 
um gradiente eletroquCmico favorável encontrado entre o 
apoplasma (parede celular) e o ciroplasma celular (Fig. 9.13) . O 
AIA é caracterizado por ser um ácido fraco, lipofílico. Depen-
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Esquema do ensaio dos blocos de ágar doador e receptor para quancificar o transporte polar da auxina em caule jovem. 

dendo do pH do meio, o AIA pode existir sob duas formas: a 
protonada (AlA-H) e a forma aniônica, esta portanto disso
ciada (AIA-). O apoplasto é moderadamente ácido, com pH 
em torno de 5,0. Nessa condição, a forma AIA-H predomina. 
Essa forma é mais lipossolúvel que a forma aniônica, penetrando 
rnais facilmente através da rnembrana plasmática. Assim, o 
AIA-H presente nos espaços da parede celular difundir-se-á 
a favor de seu gradiente de concentração, entrando na célula. 
Uma vez no citoplasma, onde o pH se encontra em torno de 
7,0, o AIA-H irá dissociar-se em AIA- e H• . A diferença de 
pH verificada entre o apoplasto e o citoplasrna serve para 
manter o gradiente de concentração de AIA-H, estimulando 
a entrada contínua de AIA-H na célula. A forma dissociada 
acumula-se intracelularmente, já que esta não se difunde facil
mente pela membrana. 

A saída do AJA- é favorecida pelo potencial de membrana 
normal (lado de fora posióvo) através da membrana plasmática, 
alcançando, então, a parede celular, onde o AIA - é novamente 
protonado, formando AIA-H. Essa forma difunde-se através dos 
espaços presentes na parede celular, entrando na célula subja
cente onde se difunde ou é carregado pela corrente citoplasmática 
para a porção basal celular. A teoria quimiosmótica previa a possi
bilidade de haver transportadores de saída de AIA - , os quais se 
localizariarn especificamente na região basal. Dessa forma, haveria 
um movimento basípeto preferencial através de un1a coluna de 
células (Fig. 9.13). 

Bombas de prótons (A TPases), localizadas na membrana plas
mática, operam no sentido de prevenir a acumulação de (ons H+ 
no citoplasma, mantendo tanto certo grau de acidez no apoplasto 
quanto um potencial de membrana favorável (Fig. 9.13). 

Evidências mais recentes, advindas de pesquisas na área da 
biologia molecular, confirmararn a previsão da existência de trans
portadores de AIA presentes na membrana plasmática, proposta 
pela teoria quimiosmótica. A partir da seleção de mutantes de 
Arabidopsis thaliana, apresentando fenótipos alterados, como, 
por exemplo, raízes agravitrópicas ou com reduzido transporte 
polar de auxinas, foi possível clonar certos genes que codificam 
proteínas com função transportadora. Tanto a entrada de AlA-H 
quanto a saída de AIA - são mediadas por proteínas transporta
doras. Portanto, atualmente, sabe-se que a auxina pode entrar 
nas células a partir de qualquer direção por meio de dois meca
nismos: (1) difusão passiva da forma protonada (AIA-H) e (2) 
através de proteínas transportadoras da fom1a protonada (AIA-H) 
que utilizam um mecanismo de co-transporte do tipo sirnporte 
de H•-AJAH. Estudos com Arabidopsis thaliana mostraram que 
o gene auxl codifica uma proteína (AUX l) que funciona como 
carregadora de auxina e prótons. Quanto à saída de AIA, a forma 
dissociada deixa a célula através de proteínas transportadoras, 
que estão localizadas exclusivamente na região basal das células 
(Fig. 9.14). En1 Arabidopsis thaliana, esses transportadores foram 
bem caracterizados, sendo conhecidos como proteínas PIN (do 
inglês pin-shaped inflorescences). Dessa maneira, a direção do 
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fLGURA 9.1 
Esquema de uma planta mostrando a chegada de AIA na raiz pelo cilindro vascular (transporte acr6peto) e sua redistribuição parcial pelo 
córtex e epiderme (transporte basípeto), atingindo a região de alongamento radicular. 

movimento da auxina é dada pelo posicionamento basal desses 
transportadores de saída da membrana plasmática. A repetição 
da absorção da auxina na porção apical de uma célula com sua 
liberação na região basal estabelece um continuum no vegetal, 
originando o efeito do transporte polar como um todo. 

Recentemente foi den1onstrado que as proteínas PIN, embora 
estáveis, não permanecem fixas na membrana plasmática. Ao 
contrário, elas podem ciclar rapidamente para um compartimento 

intracelular (endossamo), voltando depois para a membrana plas
mática da região basal. Esse movimento cíclico é dirigido por um 
citoesqueleto de actina que controla o transporte das proteí
nas PIN, localizando a fixação transitória e assimétrica dessas 
proteínas na membrana (Fig. 9.15). Especula-se que, por meio 
desse mecanismo, a redistribuição desses transportadores para 
uma nova membrana possa ocorrer quando o transporte polar da 
auxina for alterado por estímulos ambientais, como pela luz ou 
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gravidade, os quais causam um crescimento diferencial: fototro· 
pismo e gravitropismo, respectivamente (Muday, 2002). 

O transporte polar da auxina pode ser interrompido por meio 
do emprego de certas substâncias inibidoras desse transporte, 
como o ácido naftilftalãmico (conhecido como NPA) e o ácido 

lIGCRA 9. l4j 
Mecanismo celular de transporte de auxina. 
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triiodobenzóico (conhecido como TIBA). Esses compostos inibem 
o rransporte polar bloqueando a saída de auxinas das células, 
ligando-se aos transportadores de saída (complexo protéico PIN). 

Foi demonstrado experimentalmente que, quando segmentos 
caulinares ou de hipocótilos são incubados em soluções que 
contenham um desses inibidores e mais auxina marcada radioa
tivamente (11C-AlA), há um acúmulo desse hormônio intrace
lularmente, sugerindo que a entrada de AIA não é afetada, mas 
son1en te a sua saída. 

EFEITOS FISIOLÓGICOS DAS 
AUXINAS 

Divisão, crescimento e diferenciação 
celular 

DIVISÃO CELULAR 

O estabelecimento da arquitetura da planta e das diferentes 
funções das células vegetais depende da capacidade da célula 
de se dividir e diferenciar. A maior parte da atividade de divisão 
celular nas plantas está localizada em pequenos grupos de células, 
que formam os meristemas. Esses tecidos já estão presentes no 
embrião e são ativos, ou potencialmente ativos, durante a maior 
parte da vida das plantas. A "decisão" de uma célula individual 
de se dividir (entrar no ciclo celular), permanecer em repouso 
(G0) ou então se diferenciar depende da presença e da capaci
dade de percepção a vários sinais, dentre eles os níveis hormonais, 
nutrientes, luz, temperatura etc. (Fig. 9.16A). 

O ciclo de divisão celular consiste em urna s<!rie de alternância 
de fases, como a replicação do DNA (fase S), a separação cromos
sômica (fase M ou mitose), intercaladas por intervalos entre M 
e S (G1) e entre Se M (GJ. Pontos importantes de controle 
operam nas transições de 0 1 para Se de G para M, os quais são 
exercidos prin1ariamente por meio da reguiação da atividade de 

Ápice 
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Movimento das proteínas transportadoras de saída de AIA (PIN) por meio de filamentos de actina que direcionam o transporte de vesí
culas secretoras até a membrana plasmática a partir de um compartimento interno e cambé1n no sentido inverso. 

certas proteínas, particularmente das cinases dependentes de 
ciclina (CDKs, do inglês cyclin-dependem protein kinases) (Fig. 
9.16B) . Apenas para efeito didático, é conveniente lembrar que 
as cinases são enzimas responsáveis pela fosforilação (adição de 
fósforo) de moléculas biologicamente importantes. Nos vegetais, 
dois grupos de hormônios, as auxinas e as citocininas, estimulam a 
proliferação da grande maioria de tipos de células. Muitos tecidos, 
como os de folha, raiz ou caule, ao serem cultivados in vitro, na 
presença desses dois hormônios em concentrações apropriadas, 
podem formar massas celulares, chamadas de calos, gemas ou 
raízes. A necessidade de uma auxina e uma citocinina na indução 
e nianutenção da divisão celular é conhecida há muito tempo (ver 
Cap. 10, Cirocininas). Mas em que nível da regulação do ciclo 
celular esses fitormônios agem? Progressos obtidos com o cultivo 
in vitro de células de medula de tabaco mostraram que a auxina, 
quando presente isoladamente no nieio de cultura, aumentava 
o nível de unia proteína cinase dependente de ciclina. A adição 
de citocinina era necessária, entretanto, para a ativação dessa 
cinase. Mais recentemente, determinou-se que, na transição de 
0 1 para S, a auxina aumenta o conteúdo da cinase dependente de 
ciclina do tipo a (CDK/a), a qual, por seu lado, precisa ser ativada 
por uma ciclina específica, a do tipo 0 3 (CYC/D 

3
, do inglês cyclin D3). 

Por sua vez, o nível da ciclina 0 3 é modulado por citocinina. Somente 
a partir da formação do complexo ativo CDK/a-CYC/03, a célula 
adquire capacidade para progredir no ciclo, passando para a fase 
seguinte, isto é, iniciação da síntese de DNA (Boer et al., 2000) 
(Fig. 9.16B). As plantas também possuem proteínas que podem 

inibir o complexo CDK/a-CYC/03• Em resposta a uma variação 
an1biental que provoque um estresse nas plantas, n1ediado pela 
sinalização do ácido abscísico (ABA), essas proteínas inibidoras 
têm sua síntese aumentada, interrompendo o ciclo celular na 
passagem de 0 1 para S (Fig. 9.16B). 

Além das cinases do tipo a, as plantas possuem uma outra 
classe de CDK, conhecida por CDK/b, que se acumula na tran
sição de 0 2 para M, sendo ela essencial à regulação dessa tran
sição (lnzé, 2005). Note que a classe CDK/a exerce seu papel 
de controle do ciclo em ambas as transições G/S e GJM. A 
progressão de fase de S para a mitose propriamente dita (fase 
M) depende também do aparecimento de uma ciclina específi
ca, a do tipo B (CYC/B). Ainda, para que os complexos 
CDKa!b-CYC/B, típicos de 0 2/M, sejam ativados, uma fosfa
tase (enzima responsável pela retirada de fósforo de molé
culas), induzível por citocininas, deve desfosforilar essas cinases 
(CDKa/b) (Fig. 9.16B). 

EXPANSÃO/ALONGAMENTO CELULAR 

O crescimento em tamanho da célula vegetal não-meriscemática 
é caracterizado por um aumento irreversível de seu volume, o qual 
pode ocorrer por expansão, isto é, um aumento de tamanho em 
duas ou três dimensões ou por alongamento, que representaria 
um tipo de expansão que ocorre exclusivamente em urna direção, 
como, por exemplo, expansão em comprimento. As células de 
caules e raízes se expanden1 quase inteiramente por alongamento; 
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Vias de sinalização que acoplam a percepção do meio ambiente com o controle da divisão celular, permitindo que células em repouso (Go) 
progridam no ciclo para G1 ou para G2 (A). Hormônios vegetais afetam essa progressão no ciclo celular em pontos específicos. A auxina, em 
conjunto com a citocinina, é responsável pela formação do co1nplexo ativo CDK/a-CYC/03 no intervalo G1-S; a citocinina é responsável 
pela desfosforilação das cinases, ativarido os complexos CDKalb-CYC/B no intervalo Gr M, e o ácido abscísico (ABA) pode interromper 
a progressão no ciclo na transição de G1 para S, em decorrência do surgimento de um estresse (B). 
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seus diâmetros, normalmente, aumentam menos de 5% (Kuts
chera, 2000). 

As células vegetais, antes de alcançarein a maturidade, podem 
aumentar seus volumes de 10 a 100 vezes; em casos extremos, esse 
aumento do volume celular pode chegar a 10.000 vezes, como 
acontece no alongamento dos elementos de vaso do xilema. Essa 
expansão ocorre sem a perda da integridade mecânica e, geralmente, 
sem alteração de espessura. Esse aumento de voltune é sempre acom
panhado pela entrada de água, com relativamente pouco aumento 
na quantidade de citoplasma, já que se trata de um processo regulado 
pelo vacúolo (verCap. 1, Relações Hídricas). Em termos energéticos 
e de investimento de material, esse é um processo econômico de 
=imento, permitindo que certas plantas, como as sequóias, por 
exemplo, alcancem dimensões realmente fantásticas. 

Muitos fatores influenciam a taxa de expansão/alongamento 
da parede celular, alguns de natureza intrínseca, como o tipo de 
célula, sua idade e as presenças de auxina e giberelina, e outros 
de natureza extrínseca (ambiental), como a disponibilidade 
de água, luz, temperatura e gravidade. Esses fatores internos e 
externos agem, provavelmente, modificando certas propriedades 
da parede celular. O controle da expansão celular é essencial 
para os processos morfogenéticos nos vegetais, já que a morfo
logia de um órgão é determinada pelo tamanho, forma e número 
de células. Os padrões de divisão celular, que são iniciados no 
embrião e nos meristemas, são subseqüentemente amplificados 
e modificados pela expansão celular, produzindo como conse
qüência órgãos com formas e dimensões características. 

fl(a RA 9.1 

Para que as células se expandam, a parede celular, que é 
rígida, deve ser afrouxada de alguma maneira. De acordo com 
a lúp6tese do crescimenio ácido, esse afrouxamento seria induzido 
pela acidificação da parede celular, resultante da extrusão de 
prótons através da membrana plasmática. Esse afrouxan1ento é 
essencial, pois uma célula vegetal em crescimento, sob condições 
hídricas satisfatórias, cem seu turgor (pressão hidrostática positiva 
do protoplasto contra a parede circundante) e o seu potencial 
hídrico reduzidos, permitindo a absorção de água e, em conse
qüência, a expansão/alongamento celular. Sem a ocorrência do 
afrouxamento, a síntese de nova parede somente causaria um 
espessamento, e não uma expansão. 

Hipótese do crescimento ácido 
Em 1970, foi proposta uma teoria para explicar como a auxina 
causaria um aun1ento na extensibilidade da parede celular. Tal 
hipótese propõe que a auxina acidifica a região da parede celular 
por estimular a célula competente a excretar prótons. O abaixa
mento do pH ativa un1a ou mais enzimas, com pH ótimo ácido, 
que causariam o afrouxamento da parede celular. Há evidências 
mostrando que a auxina aumenta a taxa de extrusão de prótons, 
estimulando dois possíveis processos: 

1) a ativação de HT -ATPases preexistentes na membrana 
plasmática e/ou 

2) a síntese de novas H+ -A TPases de membrana plasmática 
(Fig. 9.17). 
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Modelo de acidificação da parede celular induzida por AIA, por meio da ativação de A TPases preexistentes na membrana plasmática 
(hipótese da ativação) e/ou pela síntese de now de ATPases que são incorporadas à membrana (hipótese da síntese). 
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De modo previsível, o estímulo para o crescimento dado pela 
auxina é dependente de energia; inibidores metabólicos de síntese 
protéica e de RNAs rapidamente bloqueiam essa resposta de 
crescimento. 

Quando seções de caule ou do coleóptilo são isoladas e colo
cadas em contato com uma solução de auxina, há um aumento 
na taxa de crescimento após um cuno período: em como de 10 
minutos somente. Esse é considerado o cempo mínimo neces
sário para que a auxina cause uma hiperpolarização da membrana 
celular, induzindo um aumento na taxa de crescimento. 

A parede é a principal resistência à expansão celular; entretanto, 
esse mecanismo dependente do pH de aumentar a extensibilidade, 
denominado de crescimenio ácido, resulta no deslizamento entre si 
dos seus polímeros constituintes (polissacar!deos), aumentando 
assim a área superficial da parede (Fig. 9.18). Quando paredes 
são tratadas previamente com calor, proteases ou outros agentes 
que desnaturam proteínas, elas perde1n essa capacidade de desliza
mento. Esses resultados dcmonstra1n que o crescimento ácido não 
é resultante sunplesmente de alterações físico-químicas da parede, 
mas é catalisado por proteínas de parede, chamadas de expansinas 
(Cosgrove, 1997). Estas causain o afrouxamento da parede por 
atuarem sobre as ligações do tipo pontes de hidrogênio, existentes 
entre as microfibrilas de celulose e as hemiceluloses (polissacarí
deos da matriz). O aumento subseqüente da extensão é obtido por 
meio da atividade de hidrolases específicas que são ativadas em 
pH ácido, como celulases, hemicelulases, glucanases e pectinases 
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(Fig. 9.18). Ao mesmo tempo cm que ocorre o afrouxamento da 
parede celular, ocorre a absorção de água pelo protoplasma, a qual 
é induzida pelas reduções do turgor celular e, conseqüentemente, 
do potencial hídrico, que, assim, se coma mais negativo, permitindo 
a entrada de água e a expansão. 

Continuidade do crescimento 
A auxina, além de induzir a acidificação da parede celular e o 
conseqüente afrouxamento, induz outros processos importantes 
que proporcionam a continuidade do crescimento da célula, 
como: os aumentos na absorção de solutos osmóticos (potássio, 
por exemplo) e na atividade de certas enzimas relacionadas com 
a biossíntese de polissacar!deos de parede. 

Alguns processos bioquímicos devem ocorrer nas células 
em expansão para compensar a diluição do conteúdo vacuolar 
causado pela entrada de água, levando a um ajustamento osmó· 
tico ou osn1orregulação para manutenção do turgor celular. Um 
mecanismo de osmorregulação induzido pela ação da auxina foi 
observado cm células do coleóptilo de milho em processo de 
alongamento, onde a aplicação de auxina (ANA) aumentava o 
número de canais de entrada de potássio na membrana plasmá
tica. Isso íoi resultante da regulação da expressão gênica causada 
pela auxina, isco é, o nível de transcrição do gene vnkl, que 
codifica a proteína de canal de K+ em Zea mays, foi aumentado 
de 5 a 7 vezes, rriplicando o número de canais ativos de K+ por 
célula (Philippar et ai., 1999). 

Expansinas ( ~) 

M icrofibrilas 
de celulose 

Hemicelulose 

Glucanases ou 
XET ( • • ) 

Esquema da parede primária mostrando a pressão de turgor dencro da célula dirigida sobre a parede celular (A) e os pontos de atuação 
de algumas enzimas que agem no processo de afrouxamento da parede durante o crescúnento (B). A auxina está envolvida com o rompi
mento das ligações da hemicelulose, permitindo que as microlibrilas de celulose deslizem umas sobre as ou eras, e também distanciando-se, 
assún, umas das ou eras. 
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Efeico da auxina sobre a síncese de giberellna em caule de ervilha. O AIA é cransporcado do ápice para a região dos encrenós em alonga· 
menco, onde ativa a ecapa de transformação de AG10 para AG1• 

Oucro aspecco inceressante acerca do crescimento é que a 
auxina pode induzir a síntese de outros hormônios, como, por 
exen1plo, a do ácido giberélico (AG1), que também te1n efeito 
sobre o alongamento celular (Ross & O'Neill, 2001). A indução 
da biossíntese de AG1 por AIA foi descoberca durante a investi· 
gação para saber por que a decapitação do caule de ervilha elimi· 
nava sua capacidade de sintetizar AG1 a partir de seu precursor 
AGio {Fig. 9.19). Como o ácido giberélico é conhecido por 
sua ação sobre o alongamenco celular, fica então caraccerizada 
uma ação sinergística entre a auxina e a giberelina na expansão 
celular. Para alguns vegetais, sabe-se que a giberelina participa da 
promoção da síntese da enzima xiloglucano endotransglicosidase, 
conhecida por XET, a qual é responsável pela modificação do 
arranjo dos xiloglucanos na parede celular primária (Fig. 9.18). 
Em dicotiledôneas, o xiloglucano é o principal componente da 
fração hemicelulósica da parede primária e a XET promove a 
quebra entre as ligações da celulose com o xiloglucano, causando 
o afrouxamento da parede. Assim, numa ação coordenada entre 
expansinas e XET, a expansão/alongamenco celular pode ocorrer 
(ver Cap. 8, Parede Celular). 

A expansão e/ou o alongainento celular, durante o cresci· 
mento vegetal, são processos irreversíveis que requerem, como 
já mencionado, a absorção de água (cerca de 70 a 95% da massa 
das células em crescimento é composta por água), bem como a 
adição de parede ao redor de cada célula. A continuidade do 
crescimento é, então, dependente da síntese e secreção de polis· 
sacarídeos e proceínas necessárias ao aumento da parede, além 

de maceriais imprescindíveis ao próprio aumento da membrana 
plasmática. 

O térnuno do crescimento ocorre durante a maturação da 
célula, sendo acompanhado pelo aumento da rigidez da parede 
celular. Redução na capacidade de afrouxamento da parede 
acontece em conseqüência de alterações estruturais e em sua 
composição, tornando-a mais rígida e menos susceptível ao rela
xamento. Como, por exemplo, alterações sofridas pelas hemice· 
luloses, que se tornam menos ramificadas, formando complexos 
mais compactos com a celulose e oucros polímeros de parede. 
Além disso, ocorre uma redução na expressão dos genes codifi· 
cadores das expansinas e/ou a parede se torna menos vulnerável 
à ação dessas enzimas. 

DIFERENCIAÇÃO CELULAR 
Além do controle exercido pelas auxinas no crescimento celular, 
conforme visto antes, elas estão também envolvidas com o 
controle da diferenciação celular. Um exemplo disso é a dife. 
renciação vascular que ocorre nos eixos caulinares em função 
dos níveis de auxina produzida nas folhas jovens em processo de 
desenvolvimento. Em Coleus, a formação de xilema (xilogênese) 
na base do pecíolo é diretamente proporcional ao fluxo difu· 
sível de AIA que se move no sentido lin1bo-pecíolo. O desfolha
mento do epicótilo dessa planta reduziu intensamence a xilogê· 
nese. Entretanto, esse efeito pôde ser revertido com a aplicação 
de quantidade equivalente de auxina. 
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FLGURA 9.2 
' Hipótese da canalização do sinal. A esquerda, células adjacentes ao elemento de transporte rompido (V) têm capacidade similar de trans-

porte de auxina (círculo). Ao centro, uma célula na posição terminal do elemento injuriado toma-se mais eficiente para o transporte de 
' auxina (pequenas barras verticais). A direita, células melhores transportadoras de auxina se diferenciam em tecido vascular. 

A continuidade do tecido xilemático ao longo do vegetal 
resulta do transporte polar de auxina proveniente do ápice, 
movendo-se para as raízes. O nível endógeno desse hormônio 
controla o início da diferenciação de elementos vasculares. Em 
tecidos injuriados mecanicamente, a rediferenciação de células 
do parênquima em elementos condutores também é induzida 
por auxina. Normalmente, quando há a interrupção de um feixe 
vascular e1n conseqüência de um ferimento, ocorre a revasculari
zação da região próxima, de tal forma que as células vizinhas do 
ferimento se desdiferenciam, formando, posteriormente, novos 
elementos vasculares (xilema ou floerna). Esses elementos podem 
restabelecer a continuidade do feixe original. 

Uma das teorias propostas para explicar a rediferenciação é a 
chamada hipótese da canalização do sinal (Nelson & Dengler, 
1997), segundo a qual a canalização do fluxo de auxina por 
determinadas células seria o fator determinante na formação de 
novos elementos de transporte. A Fig. 9.20 mostra que, inicial
mente, todas as células ao redor do feixe vascular injuriado 
teriam a mesma capacidade de transportar auxina; todavia, 
gradualmente, certas células tomar-se-iam mais competentes 
para esse transporte, aumentando o fluxo de auxina transpor
tada, basipetamente, as quais se diferenciariam, então, em 
tecido vascular. 

Um modelo de estudo muito interessante de rediferenciação 
foi estabelecido a partir de células isoladas do mesofilo de Zinnia 
elegans cultivadas in 11itro. Essas células, em resposta à aplicação 
de auxina, transformam-se em elementos traqueais (Fukuda, 
1997). Nesse caso, a presença de citocinina também se mostrou 
necessária, aumentando talvez a sensibilidade dessas células à 
ação da auxina. Todo o processo de rediferenciação pode ser 
acompanhado em uma única célula, como mostrado na Fig. 9.21. 
Nesse exemplo, a rediferenciação é iniciada con1 o processo de 
desdiferenciação, seguida por uma nova diferenciação celular. 

Assim, a célula do mesofilo perde sua capacidade fotossintética, 
seu conteúdo celular, ao mesmo tempo em que se alonga e produz 
a parede secundária. Esses eventos parecem corresponder aos 
mesmos processos verificados in vivo, onde células meristemáticas 
apicais originam as células procambiais, e estas, por sua vez, trans
formam-se diretamente em elementos traqueais. Atualmente, esse 
modelo vem sendo empregado em pesquisas sobre a expressão 
gênica específica relacionada com a diferenciação xilemática. 
A diferenciação dos ele1nentos traqueais constitui um exemplo 
típico de morte celular programada que ocorre nos vegetais ainda 
num estágio bastante precoce do desenvolvim.ento. Os elementos 
traqueais maturam, após a perda dos conteúdos citoplasmático e 
nuclear, por meio da ação de enzin1as hidrolíticas, como DNases, 
RNases e proteases. Por meio da digestão parcial das paredes 
primárias, poros se abrem na extremidade de cada elemento de 
vaso, os quais estão longitudinalmente alinhados, formando um 
longo tubo de condução. O processo de morte celular acontece 
simultaneamente à formação das paredes secundárias. 

Desenvolvimento do eixo caulinar 

QUEBRA DA DOMINÂNCIA APICAL E 
CRESCIMENTO DA GEMA AXILAR 

Com a continuidade do crescimento do ápice vegetativo e 
a formação de novos primórdios foliares, pequenos grupos de 
células posicionados na inserção do primórdio foliar no caule 
(região axilar) isolam-se do meristema apical e constituem-se 
numa gema axilar ou lateral. Dependendo da espécie, a região 
axilar pode conter uma ou mais gemas, todas elas com potencial 
suficiente de se desenvolveren1 em novos ramos; todavia, apesar 
disso, a maioria delas pem1anece donnente por todo o ciclo de 
vida da planta. 
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ação das enzimas hidrolíticas; (F) elemento traqueal maduro, com perda tocai do conteúdo celular. CP, cloroplasta; CT, citoplasma; NC, 
núcleo; PP, parede primária; PS, parede secundária; VC, vacúolo. 

A remoção do ápice caulinar induz a retomada de crescimento 
da gema lateral, fazendo dessa prática, conhecida por desponta
mento ou decapitação, uma técnica comum entre os horticultores 
para obtenção de plantas ramificadas, em forma de touceira ou, 
ainda, em miniatura, como o bonsai. A inibição do crescimento 
da gema axilar pela apical, isto é, o controle exercido pelo ápice 
vegetativo sobre o desenvolvimento da gema lateral, é conhecido 
como dominância apical, inibiçao correlativa ou paradormência. 

Nos dias e semanas subseqüentes à remoção do ápice, isto é, 
depois da quebra da dominância, pode-se quantificar o alonga
mento da gema lateral, observando o desenvolvimento de um 
novo ramo (Fig. 9.22). 

O grau de imposição da inibição pode variar bastante entre as 
plantas herbáceas, indo da quase inexistência, situação na qual 
a gema lateral cresce mesmo na presença do ápice, como acon
tece na bromélia epífita Tillandsia recurvara, cuja dominância é 
portanto fraca. Ou a imposição da inibição pode ser interme
diária ou parcial, caso em que a gema lateral cresce até certo 
ponto, mesmo sem haver a decapitação. A dominância apical 
é dita forte, isto é, a imposição da inibição é completa, como 
acontece em plantas de girassol, tradescância e Ipomoea. Nessas 
últimas plantas, a quebra da dominância somente ocorre após a 
decapitação. 

A quebra da dominância apical pode ser induzida pela apli
cação direta de citocinina sobre a gema lateral ou, de modo 
contrário, pode ser revertida pelo tratamento com auxina no 
ápice decapitado. Logo após a perda da dominância, inicia-se o 
crescimento da gema lateral, que começa a produzir sua própria 
auxina, aumentando seu alongamento. 

Para as plantas arbóreas, prefere-se o uso do termo controle 
apical ao de dominância, já que seria um conceito mais amplo 
que inclui o controle do ápice sobre a orientação dos ramos late
rais e folhas, dando origem à arquitetura da copa da árvore. Para 
as coníferas, coroo, por exemplo, o pinheiro de Natal, um único 
ramo central tem um forte controle apical sobre os demais. Se o 
pinheiro for despontado, então um dos ramos mais próximos ao 
ápice toma seu lugar, curvando-se verticalmente e assumindo a 
dominância sobre os demais. já para as arbóreas sem um ramo 
líder e com fraco controle a picai (exceto quando muito jovens), 
os ramos laterais superam em crescimento o eixo central original, 
dando a forma arredondada à árvore. Ao se considerar indivi
dualmente cada ramo, este possui forte dominância apical sobre 
as gemas laterais contidas nele próprio, inibindo o crescimento 
destas até a primavera seguinte ou a próxima estação de cresci
mento. Assim, o termo dominância apical, quando apUcado às 
árvores, refere-se ao controle do ápice de um galho individual 
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Estágios do desenvolvimento da dominância apical antes e depois da decapitação do ápice caulinar. Antes da remoção do ápice, têm-se 
os estágios de formação da gema lateral (A) e o de imposição da inibição (dominância apical) (B). Após a decapitação (quebra da domi
nância apical), tem-se o início do crescimento da gema axilar no segmento induzido (C) e o subseqüente desenvolvimento de um novo 
ramo (D). 

sobre o crescimento das gemas laterais desse ramo durante a 
estação de crescimento em curso. 

O mecanismo da dominância apical representa particular
mente o processo fisiológico envolvido na imposição e quebra 
da dominância. A teoria mais amplamente aceita pressupõe que 
a concentração ideal de auxina para estimular o crescimento da 
gema axilar seria muito mais baixa que o teor de auxina neces
sário ao crescimento do ápice caulinar. Assim, o fluxo de auxina 
proveniente do ápice e que segue para a região basal da planta 
poderia inibir o desenvolvimento da gema axilar por estar numa 
concentração acima da ideal. A remoção da fonte de produção 
desse hormônio (decapitação) reduz o fornecimento de auxina 
na região da gema lateral, liberando-a da inibição. Plantas trans
gênicas de tabaco deficientes em auxina exibe1n uma fraca domi
nância apical atribuída a wna provável redução no teor de auxina 
em estágios iniciais da formação da gema. 

Outros hormônios, principalmente citocininas e ácido abscí
sico (ABA), podem também estar envolvidos com o mecanismo 
da dominância, mas a natureza dessa interação não está total
mente esclarecida. A concentração relativa de citocininas e do 
ABA, assim como a sensibilidade dos tecidos a eles, são fatores 
que devem ser considerados. 

As citocininas podem antagonizar o efeito da auxina. Em 
muitas espécies, a aplicação de citocininas no ápice cauünar ou 
diretamente sobre a gema axilar libera esta da inibição. Toma
teiros mutantes expressando uma forte do1ninância apical contêm 
baixas quantidades de citocininas endógenas em relação àqueles 
com dominância normal (ver Cap. 10, Citocininas). Estudos têm 
mostrado uma correlação entre a inibição do crescimento da 
gema axilar e o teor de ABA na gema. Em feijoeiro decapitado, 
por exemplo, a concentração de ABA na gema foi inferior ao do 
controle intacto. Já a aplicação de auxina no ápice cortado subs
titui o efeito do ápice, prevenindo a diminuição do conteúdo de 

ABA. Assin1, as abordagens hormonais sobre dominância apical 
devem sempre considerar o balanço endógeno entre auxinas/ 
citocininas e de ácido abscísico/citocininas, suas concentrações 
relativas no tecido vegetal, visando a uma melhor con1preensão 
da função. 

A cultura de tecidos vegetais utiliza-se, freqüentemente, da 
prática da quebra da dominância visando à obtenção de novas 
plantas. Essa técnica de micropropagação isola para o cultivo 
porções caulinares diminutas, contendo a gema lateral, que, após 
alguns dias ou semanas, se desenvolve em uma planta completa 
(eixo caulinar e raízes). T ai procedimento vem sendo empregado, 
amplamente, para a clonação in vitro de plantas comercialmente 
importantes, como é o caso, por exemplo, do abacaxi.zeiro (Souza 
et al., 2003) (Fig. 9.23). 

FORMAÇÃO DOS PRIMÓRDIOS 
FOLIARES E FILOTAXIA 

O posicionamento das folhas em tomo do caule vegetal é conhe
cido como filotaxia, podendo apresentar diferentes padrões. Os 
mais comuns na natureza são a filotaxia em espiral (uma folha 
por nó formando entre elas ângulos de aproximadamente 13 7 ,5°), 
a alternada (com ângulos de 180" de divergência) e a decussada 
ou oposta cruzada (duas folhas opostas por nó, formando ângulos 
de 90º entre os pares) (Fig. 9.24). Sugere-se, atualmente, que o 
transporte e o acúmulo de AIA no meristema apical caulinar 
(MAC) definem o padrão de fi.lotaxia vegetal. 

Estratégias interessantes foram adotadas para visualizar as 
rotas de transporte do AIA e seus padrões de acúmulo. Por meio 
do monitoramento da localização subcelular das proteínas PIN 
no MAC, isto é, utilizando a técnica de imunolocalização que 
emprega anticorpos dirigidos contra essas proteínas, foi proposto 
um modelo que explica a regulação da formação dos primórdios 
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Obcenção de mudas de abacaxizeíro por meio do cultivo in vitro de 
segmentos nodais. Para facilitar a obtenção dos expiantes cauli· 
narcs contendo a gema lateral, a planta de abacaxizeiro, cujo caule 
é muito reduzido (A), é submetida previamente a um período de 
escuro para que o caule se alongue (processo de estiolamento) 
(B) e, como conseqüência, aumente a distância entre os seus nós. 
Segmentos nodais de aproximadamence 1 cm são cortados (C) e 
cultivados por 3 meses até o desenvolvimcnco de uma nova planta 
(D). 
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foliares e a filotaxia (Berleth et al., 2007). De acordo com essa 
hipótese, as auxinas são transportadas pelas células epidérmicas 
em direção ao MAC (sentido base-ápice), resultando num ponto 
de convergência dos fluxos de auxina, o qual detenninará o local 
da formação do primórdio foliar {Fig. 9.25). Uma vez este esta· 
belecido, o AIA passa a ser transportado no sentido bas{peto 
{ápice-base) pelos tecidos internos imaturos do primórdio, onde 
gradualmente induz a formação dos tecidos vasculares, isto é, 
células co1n um aumento no fluxo de auxina se diferenciam em 
xilema e ílocma (hipótese da canalização). Observou-se que as 
proteínas PLN estão localizadas na face apical das células epidér
micas, isco é, em direção ao ponto de convergência; já nas sube
pidérmicas estão na face basal. Posrula-se que a região interna 
central do primórdio drenaria grande parte do AIA, resultando 
numa diminuição de sua concentração nos tecidos adjacentes. 
Um novo local de acúmulo somente surge a certa distância do 
primórdio preexistente, permitindo que o padrão de filotaxia se 
estabeleça. Concomitante1nente ao crescimento da lân1ina foliar, 
há a formação da nervura principal, que escá associada, portanto, 
com o ponto de convergência do transporte de auxina nas células 
da epiderme da 1nargem do primórdio {Fig. 9.25). 

FORMAÇÃO DO GANCHO APICAL 

Durante o desenvolvimento do eixo caulinar de plântulas de 
dicotiledôneas, há a formação de uma curvatura logo abaixo do 
ápice caulinar, a qual é conhecida por gancho apical ou gancho 

B e 

Padrões de filotaxia: espiral - ãngulos de aproxirnadamence 137,5º (A); alcemada - uma folha por nó com ângulo de divergência de 
180° (B); dccussada ou oposca cruzada - duas folhas opostas por nó com ângulos de 90° entre os pares (C). 



P, 

I ~ \ • 
1 : 

' 
'/ j • 
r : 

: . 

fIGLRA 9 

MAC 

Diferences direções que o fluxo de auxina pode assumir e a locali
zação do aparecimento dos primórdios foliares. Nas células epidér
micas do MAC os fluxos de auxina vão em direção acrópeca (da 
base para o ápice) e encão em direção basfpcta, determinando o 
local de formação do novo primórdio foliar (P0). A partir de P0, a 
auxina é transportada basipetalmente pelos tecidos internos, onde 
esse hormônio induz, gradualmente, a formação das nervuras. O 
primórdio P1 drena a auxina das áreas circunvizinhas, cranspor
cando-a no sentido bas(pcto através do sistema vascular cm dife· 
renciação. 

plumular. Sua presença facilita a passagem da plãnrula através 
do solo até sua emergência, protegendo o meristema apical de 
possíveis injúrias mecânicas durante o seu crescimento. 

Essa curvatura tem sua origem em um crescimento diferen
cial entre o lado interno do gancho (face côncava) e o lado 
externo (face convexa), o qual cresce 1nais rapidamente. Na 
formação do gancho em plântulas de feijoeiro, foi demonstrado 
que a distribuição desigual do AIA tem um papel muito impor· 
tante, já que esse hormônio é transportado assimetricamente 
do ápice para o hipocótilo, sendo então enconcrado em maior 
proporção no lado interno do gancho. Esse acúmulo de AIA 
induz a síntese de um outro hormônio, o etileno, cuja concen
tração é também maior nesse mesmo lado, inibindo a taxa de 
alongamento das células dessa região. Além disso, o tecido do 
lado interno é mais responsivo ao etileno. O etileno, por sua 
vez, perturba o transporte polar simétrico do AIA, favorecendo 
o fluxo lateral da auxina para as células da região interna do 
gancho. Esse efeito do tipo retroalimentação positiva garante 
a manutenção do gancho (Fig. 9.26). Entretanto, quando a 
plântula ro1npe a barreira do solo e encontra a luz, esta inibe a 
manutenção do gancho apical, permitindo que o caule adquira 
seu crescimento fototrópico normal. 
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Desenvolvimento radicular 
O conteúdo de auxina da raiz primária tem origem principalmente 
no transporte polar desse hormônio da parte aérea; todavia, existe 
também em escala relativamente menor a síntese de nooo no 
próprio ápice da raiz. O nível de auxina resultante dessas duas vias 
é, então, adequado para proporcionar o crescimento das células 
radiculares num processo de desenvolvimento normal. 

As raízes laterais são normalmente formadas aci1na (tomando
se o ápice radicular como referência) das regiões de alongamento 
e de maturação (porção onde aparecem os pêlos radiculares) 
na raiz primária. Certas células da camada do periciclo, respon
sivas à auxina, iniciam o processo de divisão celular, formando o 
primórdio da raiz lateral. Este se desenvolve atravessando radíal
mente o córtex e emergindo através da epiderme (Fig. 9.27). A 
nova raiz lateral se alonga e amadurece, conectando-se com os 
tecidos vasculares da raiz primária. Ainda não se tem explicação 
para o fato de apenas algumas células do periciclo serem capazes 
de responder à auxina e iniciar a formação de raízes laterais. O 
que se observa é que somente as células aptas a interpretar o sinal 
indutor dado pela auxina iniciam a formação de novos primórdios 
radiculares, e, talvez, essa capacidade seja fruto de um estado de 
aptidão estabelecido muito cedo no desenvolvimento radicular, 
ou seja, em células derivadas do meristema que irão fazer parte 
da camada do periciclo. Foi identificado e clonado o gene rsl-1 
(rsl-1: do inglês root sys1em inducib/e-1) de tomateiro que é expresso 
restritamente no primórdio de raíz lateral e cuja expressão é indu
zida por auxina; entretanto, a sua função junto a essas células 
ainda não é conhecida. 

Foi proposta, recentemente, uma hipótese sobre o mecanismo 
hormonal que controla a formação das raízes laterais na zona de 
diferenciação de raízes de dicotiledôneas em crescimento (Aloni 
et ai., 2006). Essa hipótese aborda a participação de três classes 
hormonais - auxinas, etileno e citocininas - na regulação da 
indução dessas raízes (Fig. 9.28). O sinal primário é o AIA, que 
se origina do ápice caulinar e de folhas jovens, movendo-se em 
direção ao ápice radicular ao longo do cilindro vascular através 
do periciclo e das células que se diferenciarão em xilema. As cito
cininas, que inibem a iniciação de raízes laterais, originam-se na 
coifa e movem-se cm direção ao ápice caulinar através das células 
do cilindro vascular radicular. Já o etileno, que é produzido nas 
células que se diferenciarão em xilema, determina o local em que 
ocorrerá a formação da raiz lateral. A sinalização inicia-se com 
a síntese de etileno pelos elementos de vaso do protoxilema em 
diferenciação, em conseqüência de uma elevada concentração de 
AIA que se forma a certa distância do ápice caulinar. Salienta-se 
que esse transporte basípcto de AIA é essencial para que a dife
renciação dos elementos de vaso aconteça. O etileno se difunde 
para os tecidos vizinhos, entretanto a endoderme (composta por 
células compactamente arranjadas, não formando espaços inter
celulares) diminui a difusão do etileno para as outras células do 
córtex, promovendo, assim, um aumento localizado da concen
tração do etileno no periciclo, que acaba por inibir o movimento 
do AIA nessas células. Imediatamente acima desse ponto de 
interrupção do transporte de auxina, mais AIA que chega do 
ápice caulinar se acumula no pcriciclo; esse rápido incremento no 
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gancho apical (B). Uma distribuição desigual de AIA gera níveis indutores da síntese de etileno de um dos lados do hipocóti lo, 
causando a inibição do alongamento das células dessa região. O AIA age positivamente sobre a regulação do nível da enzima sintase 
do ACC que catalisa uma etapa Limitante da síntese do etileno. AdoMet = adenosilmetionina; ACC = ácido carboxílico amino
ciclopropano; sintase do ACC = sintase do ácido carboxílico aminociclopropano; oxidase do ACC = oxidase do ácido carboxílico 
aminociclopropano. 

Região do periciclo 

FIGURA 9.27 
Corte longitudinal de raiz primária de Eichhamia, mostrando o desen
volvimento de uma raiz lateral. Algumas células do periciclo iniciam 
as divisões celulares induzidas por AIA, formando o primórdio da 
raiz lateral. 

teor de AIA estimula a divisão celular em células responsivas ao 
AIA do periciclo e, conseqüentemente, a formação do prunórdio 
radicular adjacente aos vasos de protoxilema em diferenciação 
(Fig. 9 .28). A distância entre o aparecimento da raiz lateral e o 
ápice radicular é regulada pela concentração de citocininas. O 
alto teor desse hormônio na coifa antagoniza a ação do AIA, 
inibindo a foanação da raiz lateral na proximidade do ápice radi
cular. AcÍllla da zona de alongamento, onde a concentração de 
citocininas diminui, o prÍJnórdio radicular se forma. Essa hipótese 
também pode ser usada para explicar a indução da formação de 
raízes adventícias em caules. Em mutantes de tomateiro ("never 
ripe"), os quais são insensíveis ao etileno, pouquíssimas raízes 
adventícias desenvolvem-se nos caules, se comparado com os 
tomateiros selvagens, indicando que a percepção do etileno é 
fator essencial à inibição do transporte polar do AIA pelas células 
do periciclo. A aplicação de etileno, ou tratamentos que induzam 
a produção desse hormônio, causa uma inibição local do trans
porte de AIA no periciclo de raízes e de caules; imediatamente 
acima desses locais de inibição do transporte de AIA, a acumu
lação dessa auxina induz a iniciação de raízes laterais e adventí· 
cias, respectivamente. 



• • • 
• • • • • • • • • o • 

' • • • 
• • 

o • • • 

Vasos de 
protoxilema em 

o 
diferenciação 

o 

IGURA 9.28 

o 

o 

o 

o 
C,H, 

o 

, -·-

-.. 

o 

o 

o 

o 

o 
o lnfcio do 

desenvolvimento o de raiz lateral 

o 
Periciei o 

Modelo de regulação da formação de raízes laterais n1ediada por três 
classes hormonais: auxinas, citocininas e etileno. O transporte polar 
do AIA (setas laranja) ocorre por células do sistema vascular, dife
renciando os elementos de vaso (marcado em vermelho o gradual 
espessamento da parede secundária) e mantendo a identidade meris
te1nácica das células do periciclo. Durante a diferenciação dos vasos 
xilemácicos, um acúmulo de AIA ocorre a certa distância do ápice 
caulinar, induzindo a síntese de etileno. Esse gás se difunde para 
o periciclo (seta rosa), onde age inibindo o transporte de AIA e 
causando, por conseqüência, um incremento do teor de auxina 
na região imediatamente acima da interrupção do transporte. O 
acúmulo de AIA induz a divisão celular e o surgimento do prin1órdio 
da raiz lateral. As citocininas (setas azuis), transportadas da coifa 
em direção acrópeta, inibem a iniciação de raízes laterais em regiões 
próximas ao ápice radicular. 

As raízes adventícias podem originar-se de grupos de células 
maduras de vários tecidos, como de caule ou folha. Essas células 
entram no ciclo celular, retornando a capacidade de se dividirem, 
formando assim um meristema radicular de maneira análoga à 
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formação das raízes laterais. Em horticultura, o efeito irldutor 
da auxina rem sido muito utilizado na propagação vegetativa 
de plantas por estaquia. Folhas ou estacas caulinares de várias 

plantas, quando colocadas em água ou em u1n substrato úmido, 
normalmente formam raízes adventícias próximas à região do 
corte. O enraizamento acontece em decorrência do acúmulo de 
AIA na porção imediatamente superior ao corte, já que o trans
porte polar de auxina é interrompido nessa região. Esse efeito 
pode ser intensificado ao se tratar a superfície do corte com uma 
solução de auxina. Esta pode ser aplicada por alguns dias ou 
semanas em concentrações baixas (na faixa de micromolar), ou 
por alguns segundos ou minutos em níveis mais elevados (na faixa 
de rnilimolar). A exposição rápida é feita no caso de macropro
pagação, quando estacas são enraizadas em solução de auxina 
concentrada ou em uma preparação a seco feita com talco como 
agente veiculador do regulador de crescimento. A auxirla penetra 
na escaca, predominantemente, pelo corte e, uma vez absorvida 
pelas células, pode sofrer conversões. O AIA e, em menor grau, 
o AIB podem ser inativados irreversivelmente por oxidação, 
enquanto o ANA é menos susceptível a esse processo. Entre· 
tanto, essas três auxinas sofrem conjugação; assim, somente uma 
pequena parte (menos de 1 %) da auxina absorvida pelo tecido 
pern1anecerá na forma livre ativa. O processo de enraizamento 
requer quantidades diferenciais de auxirla, dependendo da fase 
organogenética. No início, a fase de indução requer a presença de 
uma concentração de auxina relativan1ence elevada, em compa
ração com a fase de crescimento. Na indução, a auxina age como 
o sinal para a inicialização da divisão celular e formação do novo 
meristema. Após a formação do primórdio radicular, a concen
tração de auxina, inicialmente favorável à sua indução, toma
se inibitória ao alongamento da raiz. Assim, o nível de auxina 
adequado à indução é supra-ótimo para a fase seguinte de cresci
mento. Para o enraizamento in vítro de microestacas caulinares de 
macieira, foi observado que a concentração de AIA no meio de 
cultura se reduz substancialmente, a partir do quinto dia, em razão 
da ação da enzima AIA-oxidase. Assim, nos primeiros dias de 
cultivo, o nível de AIA encontra-se relativamente elevado, indu
zindo a formação do primórdio radicular. Nos dias subseqüentes 
ocorre uma diminuição dessa concentração no meio, acarretando 
um níve l mais baixo de AIA. Entretanto, essa redução traz o nível 
de AIA para a faixa de concentração necessária ao alongamento 
do primórdio, após sua emergência do caule. Outras auxinas estu
dadas, como o AIB e o ANA, por serem mais estáveis, geraram 
concentrações supra-órin1as, ilúbindo o crescimento das raízes 
de macieiras. 

Desenvolvimento de flores e frutos 
A formação de flores e frutos é um evento importante para o 
desenvolvimento reprodutivo das plantas. Até o presente, não 
se conhece ao certo o papel das auxinas na formação de flores; 
na maioria dos casos escudados, a aplicação de auxina inibiu 
a produção de flores sob condições indutivas. Entretanto, essa 
inibição parece ser um efeito secundário, resultante da produção 
de etileno induzida pela auxina. Membros da família Brome-
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liaceae apresentam uma resposta de floração intensa quando 
cratados com auxina (ANA). Esse efeito, todavia, hoje se sabe, 
é devido ao etileno, cuja formação é estimulada pela auxina. 
Em outros casos, a aplicação de baixas concentrações de auxina 
pro1nove a formação de flores; entretanto, o significado fisiológico 
desse resultado é ainda desconhecido. É possível que as auxinas 
tenham alguma função em certos processos associados com a 
evocação floral, isto é, com processos que ocorrem no meristema 
caulinar durante a transição para o estágio reprodutivo. 

Em botões florais de Cucumis, em estágio bissexual, a aplicação 
de auxina leva à formação de flores femininas, enquanto a apli
cação de giberelina resulta na formação de flores masculinas. Mas, 
também nesse caso, existem evidências de que a auxina age por 
meio da produção de etileno. Apesar disso, é de aceitação geral 
que a auxina promove a feminilização em flores. 

Normalmente, a polinização e a fertilização das flores são 
eventos necessários para iniciar o desenvolvimento do fruto (ou 
início do desenvolvimento do ovário). A presença de óvulos ferti
lizados garante o desenvolvimento do ovário em fruto. Foi obser
vado que grãos de pólen representam uma fonte rica em auxina e 
giberelina, e que o extrato de pólen estimula o desenvolvimento 
de frutos em plantas da família Solanaceae não-polinizadas. O 
fenômeno do desenvolvimento do fruto na ausência de polini
zação é conhecido como partenocarpia, e os frutos assim formados 
não possuem sementes. Frutos partenocárpicos são encontrados 
freqüentemente em plantas melhoradas, tendo nesse caso, 
portanto, um controle genético; ou eles podem ser induzidos 
artificialmente pela aplicação de reguladores de crescimento. 
Há evidências de uma correlação positiva entre o aun1ento dos 
níveis de auxina e giberelina no ovário, antes da fertilização, e o 
desenvolvimento de frutos partenocárpicos. Foi observado que, 
em ovários de uma Linhagem de tomateiro partenocárpico, os 
níveis endógenos de auxinas e giberelinas eran1 maiores do que os 
conteúdos encontrados na linhagem normal, isto é, com produção 
de sementes. Além disso, a aplicação de auxinas sobre a parte 
externa do ovário, antes da fertilização, em plantas das farnílias 
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Solanaceae, Curcubitaceae e em Citrus, geralmente resulta no 
desenvolvimento de frutos partenocárpicos. Levando em conta 
essas observações, há fortes evidências de que a partenocarpia 
seja resultante de uma regulação temporal e/ou espacial incorreta 
da síntese de auxina. Assim, uma ação seqüencial e cooperativa 
entre giberelina e auidna faz parte da cadeia de transdução de 
sinal que leva ao estabelecimento da formação do fruto e à subse
qüente ativação da divisão celular (ver Caps.18, Floração, e 19, 
Frutificação e Amadurecimento). 

No desenvolvimento normal de frutos, é geralmente aceito 
o fato de que o desenvolvimento da semente (ou do embrião) 
controla a taxa e a manutenção da divisão celular no tecido do 
fruto. Se alguns óvulos não se desenvolvem em determinada parte 
do fruto, este se torna defeituoso (Fig. 9.29). Uma correlação posi
tiva também existe entre o número de sementes e a manutenção 
do crescimento do fruto. O tamanho final do fruto é, em parte, 
resultante do número definido de divisões celulares que ocorrem 
no fruto em desenvolvimento depois da fertilização. Soma-se a 
isso o nútnero inicial de células do ovário antes da fertilização, 
o número de fertilizações bem-sucedidas e o grau de expansão 
celular. Depois do período de divisão, o crescimento do fruto é 
resultante, principalmente, do aumento no volume celular. Na 
n1aioria dos frutos, o incremento de volume é o principal fator 
determinante do seu tamanho final. A expansão celular pode 
aumentar o tamanho inicial do ovário em cerca de 100 ou mais 
vezes. As auxinas são responsáveis pelo aumento na expansão 
celular em tecidos de frutos, embora, na maioria das vezes, a 
concentração de auxina seja maior na semente que nas células 
do fruto ao redor dela. As auxinas, provavelmente, causam um 
aumento na extensibilidade das paredes celulares, culminando 
com uma maior absorção e retenção de água e solutos. Entretanto, 
é possível que a semente em desenvolvimento e/ou o embrião 
produzan1 uma outra molécula sinalizadora, além da auxina, que 
regularia a expansão e a atividade de dreno das células do fruto 
circunvizinhas às sementes. A ação conjunta de ambas as molé
culas induziria o aumento de volume. 

Desenvolvimento 
norn1al 

Aquênios 
ren1ovidos 

Aquênios removidos 
n1ais aplicação de 

auxina 

Receptáculo de morango (pseudofruto}. c.ujo crescimento 
é regulado pela auxina produzida pelos aquênios (pequenos 
frutos secos) (A). Receptá.cu lo cujos aquênios foram remo
vidos não se desenvolve (B), porém, se for pulverizado com 
uma solução de AIA, readquire o crescimento (C). 
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Prática do raleio da cultura da macieira por meio da pulverização de auxina realizada na Estação Experimental de São Joaquim- EPAGRI 
- de Santa Catarina. Frutificação efetiva (A); efeito da aplicação da auxina ANA, reduzindo o número de frutos em desenvolvimento. 
A aplicação do ANA ( l O mg/l) foi feita de 5 a l O dias após a plena floração (B e C); macieira que sofreu o raleio, pernianecendo somente 
um fruto por cacho floral (D). 

A auxina sintética ANA é comumente usada na agricultura 
para rarear árvores com frutos em início de desenvolvimento e, 
também, para prevenir a queda precoce deles em macieiras e 
pereiras. Esses efeitos, aparentemente opostos, são dependentes 
da aplicação de auxina em fases determinadas do desenvolvi
mento do fruto. Procedendo-se à aspersão de auxina no inicio do 
estabelecimento do fruto, há o aumento da abscisão desce ainda 
ben1 jovem. Esse efeito é devido ao aumento da síntese de etileno. 
U1n dos 1notivos dessa prática, conhecida por raleio, é reduzir o 
número de frutos por árvore, permitindo que os remanescentes 
cresçam mais (Fig. 9.30). Ao concrário, fazendo a aspersão mais 
tardiamente, quando o fruto já está na fase de maturação, a apli
cação de auxina cem efeito oposto, isto é, previne a queda prema
tura do fruto e o mantém na árvore até seu completo desenvol
vimento, estando, assim, pronto para a colheita. 

Abscisão foliar 
Durante o desenvolvimento normal, as plantas perdem folhas, 
flores e frutos por meio de um processo conhecido por abscisão. 
Esse mecanismo é imponante para a planta remover órgãos senes
centes, ou injuriados, ou, ainda, como uma estratégia para liberar 
os frutos quando amadurecidos. 

A abscisão ocorre, na maioria dos casos, numa camada de 
células anatomicamente distinta denomirlada de zona de abscisão. 
Como, por exemplo, em folhas, em que ela está localizada na base 
do pecíolo, isto é, entre o órgão a ser removido e o corpo da 
planta. Essa camada é originada durante o desenvolvimento do 
órgão associado. A zona de abscisão varia quanto à sua espes
sura, podendo ser constituída por poucas até muitas camadas de 
células. Essas são normalmente caracterizadas como uma banda 
de células pequenas, com denso conteúdo citoplasmático. Sob 
condições apropriadas do meio ambiente ou do desenvolvimento, 
células da zona da abscisão começam a se expandir e, então, 
inicia-se a dissolução da lamela média, resultando no apareci
mento de um plano de fratura e, conseqüentemente, na queda 
do órgão. Um tecido de cicatrização suberificado surge no corpo 
da planta, no local onde houve a abscisão do órgão (Fig. 9 .31) 
(Bleecker & Patterson, 1997). 

Estudos realizados com folhas pecioladas de feijoeiro, isco 
é, contendo a zona de abscisão, mostraram que o etileno e a 
auxina controlam o processo da abscisão. Verificou-se que o 
etileno representava o sinal primário que dirigia esse processo, 
enquanto a auxina reduzia a sensibilidade das células da zona 
de abscisão ao etileno, prevenindo ou retardando a abscisão. Os 
níveis endógenos de auxina eram mais elevados em folhas jovens, 
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Representação esquemááca dos evencos associados com a abscisão de um órgão. Círculos verdes represencam células da zona de abscisão; 
círculos brancos representam células grandes, com vacúolos, do tecido maduro; figuras ovais vermelhas represencam células expandidas 
que se rediferenciam (transdifcrenciação) em peridcrme suberificada (camada de cicatrização). 

decrescendo progressivamente nas maduras, até praácamente 
desaparecerem nas folhas senescentes. 

processo, provavelmente pela indução da síntese de etileno. Há 
indícios de que as folhas jovens são menos responsivas ao etileno 
do que as mais velhas; além disso, a presença de teores elevados 
de auxina nas folhas jovens reduz a sensibilidade da zona de 
abscisão ao eáleno (Fig. 9.32). 

A aplicação de AIA em estágios iniciais da abscisão foliar 
geralmente atrasa a queda da folha; todavia, quando é feita em 
estágios mais avançados do desenvolvimento, ela acelera esse 
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Esquema represencativo dos efeitos induzidos pela auxina e erileno presenres em folhas jovem (A) e senescente (B). 



Ação herbicida de auxinas sintéticas 
As auxinas sintéticas, como o 2,4-0, o dicamba e o picloram, por 
exemplo (Fig. 9.4), quando cm concentrações adequadas, apre
sentam atividade herbicida, sendo amplamente empregadas para 
esse fim. Em baixas concentrações, induzem respostas de cres
cimento comparáveis ao AIA. Esses compostos são comumente 
empregados no controle de ervas daninhas (dicotiledôneas) em 
plantações de gramíneas. A utilização ampla desses herbicidas é 
devida ao alto grau de fitotoxicidade, custo relativamente baixo 
e às suas propriedades seletivas. 

Essas auxinas causam epinastia das folhas, parada do cresci
mento caulinar e radicular e aumento da expansão radial. Após 
alguns dias, podem surgir tumores, seguidos por um amoleci
mento e colapso do tecido. Tanto a epinastia quanto o aumento 
da espessura dos caules são efeitos característicos do hormônio 
etileno; assim, espera-se que a síntese de etileno, induzida por 
essas auxinas, seja o fator responsável por esses efeitos. O etileno, 
por sua vez, estiJnula a bioss(ncese do ácido abscísico (ABA) que 
se acumula primeiramente na folha e, depois, é transportado para 
toda a planta. O ABA inibe o crescimento por meio do fecha
mento estomático, Limitando, portanto, a assimilação do carbono 
e, conseqüentemente, a produção de biomassa. Além disso, esse 
hormônio tem efeito inibitório sobre a divisão e alongamento 
celular. Ao final, o ABA, em conjunto com o etileno, promove 
a senescência e a morte da folha e, posteriormente, do vegetal 
como um todo (Grossmann, 2000). Em experimentos nos quais 
se empregaram inibidores da síntese de etileno em várias dico
tiledôneas ou se utilizaram mutantes insensíveis ao etileno de 
tomateiro e Arabidopsis maliana, verificou-se que o efeito herbi
cida de auxinas era muito reduzido ou mesmo ausente nessas 
condições. 

Apesar de incensas pesquisas visando desvendar como esses 
herbicidas agem, seu mecanismo de ação ainda é controverso. 
Um aspecto comum da atividade herbicida das auxinas sinté
ticas está relacionado com uma force perturbação no meta
bolismo de RNAs. Certos RNAs mensageiros específicos são 
induzidos pelo tratamento com auxina, e, nesse caso, o etileno 
aparentemente não afeta a expressão desses mesmos RNAs. 
Além disso, sabe-se também que plantas resistentes ao herbi
cida possuem u1n n(vel mais elevado de RNA em comparação 
às plantas sensíveis. 

MECANISMO DE AÇÃO 
Conforme visco até agora, a auxina exerce um papel fundamental 
em uma vasta gama de processos de crescimento e desenvolvi
mento. Em nível celular, esse ficormônio age como sinal para a 
divisão, alongamento e diferenciação durante o curso normal do 
ciclo vegetal. Tomando-se a planta como um todo, a auxina tem 
uma função importante na formação de raízes, na dominância 
apical, no tropismo, na senescência, dentre outros processos. A 
questão crucial é saber como uma molécula simples, como o AIA, 
regula essa considerável diversidade de respostas de um conjunto 
de células, tecidos ou de órgãos. A resposta a essa dúvida requer 
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conhecimentos sobre como esse hormônio é percebido, como 
ocorre a transdução do seu sinal e como se processa a regulação 
dos genes responsivos à auxina. 

Percepção 
Pesquisas recentes apontam para a existência de duas proteínas 
candidatas a serem receptoras de auxina: a ABPI (do inglês auxin 
binding pror.ein J) e a proteína TIRI (do inglês 1ransport inhibition 
response). A ABPI foi caracterizada e clonada a partir de plantas 
de milho, sendo posteriormente encontrada também em vários 
ourros vegetais. A proLeína ABPI não possui regiões hidrofóbicas 
típicas de proteínas de me1nbrana; assim sendo, a ABPl deve 
provavelmente associar-se a uma outra proteína da membrana 
plasmática (proteína integral de membrana}, propagando o sinal 
hormonal para o interior da célula (Fig. 9 .33). A auxina, quando 
ligada à ABP 1, induz uma mudança conformacional nesta, permi
tindo a interação do conjunto assim fonnado (auxina + proteína 
receptora) com a proteína de membrana, a qual, então, transmite 
o sinal da auxina para o interior da célula, causando, por exemplo, 

• 
a hiperpolarização da membrana celular. E possível também que 
a própria ABPl ligada à auxina interaja diretamente com canais 
iônicos da membrana. 

Ao contrário do que se poderia imaginar, a maior parte da 
ABPI está localizada no retículo endoplasmático (RE}, e não 
na membrana plasmática, aparecendo também no complexo 
de Golgi (CG). Uma conseqüência dessa distribuição é que um 
número pequeno de receptores na superfície celular necessita de 
uma menor quantidade de auxina para interagir com todos eles, 
permitindo à célula ser mais sensível a baixos níveis hormonais. 
As proteínas ABPl localizadas no RE e CG, ao receberem a 
auxina, interagem com prote(nas integrais de membrana dessas 
organelas, possivelmente causando a regulação da secreção de 
componentes de parede (polissacarfdeos e glicoproteínas) neces
sários à célula em expansão (Fig. 9.33). 

Foram obtidas plantas transgênicas de tabaco com superex
pressão constitutiva do gene abp 1. Nesse material, foi observado 
que o tamanho das células foliares era triplicado, embora o fenó
tipo da planta como um todo permanecesse inalterado, indicando 
assim que a ABP l tem sua função relacionada ao controle do 
alongamento celular. investigação recente revelou que ABPl 
está também envolvida com o controle do ciclo celular, provavel
mente mediando a ação da auxina (David et al., 2007). A inati
vação funcional da ABP l resultou na parada do ciclo em células 
cultivadas in 11itro de tabaco. Há evidências de que a ABPI cem 
uma função critica, agindo tanto na passagem GifS quanto na 
GJM do ciclo celular. Assim, é provável que a ABPI esteja rela
cionada com dois processos chave do desenvolvimento vegetal: 
crescimento associado com divisão e expansão celular. 

Recentemente, dois grupos de pesquisadores identificaram 
outro receptor de auxina, que foi denominado TIRI (Badescu & 
Napier, 2006). O gene tír 1 foi clonado, primeiramente, em plantas 
de Arabidopsis tolerantes a inibidores de transporte de auxina, 
como o ácido naftilftalâmico (N P A), e daí vem sua denominação 
"Resposta de inibição de Transporte" - TIR. Entretanto, logo se 
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Modelo representativo das possíveis localizações do receptor de 
auxina ABPI na célula vegetal e os efeitos associados à sinalização 
do AIA. 

verificou que a proteína TIRl (pertencente à família de proteínas 
F-box de Arabidopsis que tem cerca de 700 membros) não estava 
envolvida com o transporte, mas sim com o mecanismo de ação 
de auxina. Foi demonstrado que TIRl possui afinidade e espe
cificidade para auxina, diferindo da ABP l por ser uma proteína 
solúvel de localização nuclear, portanto iniciando respostas à 
auxina intracelular. A famGia protéica TIRl faz a conexão direta 
entre auxina e controle da expressão de genes responsivos a esse 
hormônio (ver itetn Transdução, a seguir). 

Transdução 
Os caminhos de transdução de sinal da auxina são pouco conhe
cidos. Após a interação com o receptor, o sinal hormonal deve ser 
conduzido dentro da célula, através de uma das numerosas vias 
alternativas, sendo a resposta final dependente de um caminho 
ou de un1a combinação de várias rotas. Ao invés de se ter uma via 
simples e linear de transdução de sinal, as moléculas sinalizadoras 
formam redes complexas de rotas interconecradas. 

O cálcio parece ser um mensageiro secundário importante 
na transdução de sinal de quase todos os hormônios; contudo, 
a sua função na intermediação da ação da auxina ainda não foi 
determinada. Há fortes evidências experimentais de que a auxina 
afeta o nível de cálcio livre intracelular, aumentando-o. Além 

disso, foi visto que a interação do cálcio com a proteína citossó
lica calmodulina está diretamente envolvida com a transdução de 
sinal da auxina no processo de alongamento celular. Da mesma 
forma, o potássio está intimamente ligado à expansão das células 
n1ediada por auxina. 

Há ainda evidências de que proteínas-O (pertencentes à super
família de GTP-ases) da membrana plasmática participem da 
transdução de sinal da auxina. Foi observado, em coleóptilos de 
arroz, que o tratan1ento com auxina dobrava a quantidade dessa 
proteína em sua forma ativa, isto é, ligada a OTP, passando, 
então, a induzir positivamente outras enzimas, como a fosfoli
pase e. 

No processo de divisão celular, a auxina também parecer agir 
através da ativação de proteínas-O. Durante esse evento, pode 
ocorrer o envolvimento de cinases do tipo MAPK (do inglês 
micogen.-acrivated protein kinase), que são ativadas na presença de 
auxina, iniciando uma cascata de reações de fosforilação. Além 
disso, sabe-se que a auxina participa da regulação do ciclo celular, 
primariamente estimulando a síntese de uma cinase dependente 
de ciclina, a CDK/a, cuja atividade é também regulada por fosfo
rilação. Um outro exemplo de transdução de sinal da auxina é o 
da regulação da degradação protéica. 

Depois que a auxina se acopla ao receptor TIRl (Fig. 9.34), 
desencadeia-se a ativação de uma via de degradação protéica 
mediada por ubiquitina, via essa comum a todas as células 
eucarióticas. Esse sistema de degradação compreende um tipo 
de marcação da proteína a ser destruída, a qual se conjuga a 
pequenas proteínas chamadas de ubiquitina. Essa conjugação 
requer ATP e é realizada por meio de uma via multienzimática. 
Uma vez marcada, a proteína a ser destruída vai para o prote
ossomo nuclear (complexo protéico oligomérico extremamente 
grande, com massa molecular em tomo de 1,5 megadalton). Um 
importante exemplo dessa via de degradação é a destruição de 
fatores de transcrição conhecidos por AUX/AlA (ver o próximo 
item, Expressão gênica), que são rapidamente degradados no 
proteossomo (Fig. 9.34). A destruição de AUX/AlA leva à desre
pressão de genes de resposta primária à auxina, já que esse fator 
de transcrição bloqueia a região promotora desses genes (ver o 
próximo item, Expressão gênica). A diversidade e a especificidade 
tecidual dos fatores de transcrição do tipo AUX/AIA podem 
explicar, em parte, as múltiplas respostas auxina-específicas. 

Expressão gênica 
Sejam quais forem os receptores e as rotas de transdução de sinal, 
a aplicação de auxina pode, rápida e especificamente, alterar a 
expressão de determinados genes em diferentes tecidos e órgãos. 
Respostas de modificação da expressão p<>dem ser detectadas 
em questão de minutos ou em poucas horas após a aplicação 
de auxina. Os genes que são ativados ou inibidos nesse curto 
espaço de tempo são conhecidos por genes de resposta primária 
(do inglês early ge11es ou primary response genes); vários deles já 
foram identificados e caracterizados. A expressão desses genes é 
induzida pela ativação de fatores de transcrição (proteínas que 
se ligam à região promotora do gene, facilitando sua transcrição) 
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Modelo para o ciclo TIRl. A auxina (A) se liga ao receptor TIRl, ativando-o e, por conseqüência, iniciando a ubiquitinização dos fatores 
de transcrição AUX/AIA. Essas proteínas, uma vez marcadas por uma série de ligações com ubiquitina, vão ser degradadas no proteos
somo. A diminuição de AUX/AIA acarreta a dcsrepressão de genes rcsponsivos à auxina e o aumento da transcrição de genes regulados 
por AIA. 

já presentes na célula no momento da exposição à auxina. Isso 
implica que todas as proteínas necessárias à indução da expressão 
dos genes de resposta primária estejam presentes na célula, razão 
pela qual a expressão acontece em curto intervalo de tempo. 

De modo geral, os genes de resposta primária possuem três 
funções principais: ( 1) codificar proteínas que controlam a trans
crição de genes de resposta secundária (do inglês late genes ou 
secondary response genes), isto é, essas pro teínas são fatores de 
transcrição de genes cuja expressão é modificada pela auxina em 
intervalo de tempo n1aior, con1parativamente aos genes primários; 
(2) codificar proteínas que atuam na comunicação intercelular; e 
(3) codificar proteínas que atuam na adaptação ao estresse. 

Foram descritas ao menos 5 classes de genes de resposta 
primária: as famílias gênicas aux/aia, saur, gh3, os genes que 
codificam a sintase do ACC (enzima-chave para a biossmtese 
do etileno) e genes que codificam glutationa S-transferases. Os 
genes da família aux/aia codificam fatores de transcrição de cuna 
duração, com localização nuclear, que têm a função de ativar 
ou reprimir genes de resposta secundária à auxina. Os genes 
das famílias saur e gh3 estão relacionados com tropismos e com 
respostas da auxina reguladas por luz, respectivamente. Os genes 
que codificam S-transferases da glutationa e sintase do ACC 
estão relacionados com adaptação ao estresse. 

Baseado em algumas evidências experimentais, foi proposto, 
recentemente, um modelo sobre a regulação da expressão gênica 
por auxina (Leyser, 2002). A Fig. 9.35 mostra a participação da 
auxina no controle da ativação da transcrição de um gene de 
resposta primária à auxina (por exemplo, aux/aia) por dois tipos de 
fatores de transcrição: A UX/AlA e ARF, isto é, por um fato r de 

resposta à auxina (ARF, do inglês auxin response factor). Segundo 
esse modelo, os ARFs ocupam permanentemente a região promo
tora de genes de resposta primária à auxina, independentemente 
do nível de auxina. Essa região contém uma seqüência especí'lica 
de 6 pares de bases, TGTCTC, conhecida pela denominação de 
elemento de resposta à auxina (AuxRE, do inglês auxin response 
element). Quando a concentração de auxina se encontra baixa 
nas células, as protemas AUX/AIA estão estáveis, formando um 
heterodímero com o ARF na região promotora, bloqueando, em 
últitna instância, a transcrição gênica. Quando os níveis de auxina 

aumentam, as proteínas AUX/AlA desestabilizam-se e são degra· 
dadas pelo processo de ubiquitinação, que culmina com a ação 
de proteases. A redução na quantidade de proteínas AUX/AIA 
pemlite que as proteú1as ARFs se din1erizen1, ativando a expressão 
dos genes regulados positivamente por auxinas. Foi observado que 
os genes de resposta primária podem ser rapidamente ativados 
em 2 a 5 minutos após a aplicação de auxina. 

Dessa maneira, genes de resposta primária são transcritos, 
incluindo os genes aux/aia, introduzindo um controle por retroa
limentação negativa ao sistema. Isso acarreta uma ativação tran
sitória desses genes, que voltam a ser bloqueados depois de certo 
tempo, quando, provavelmente, os níveis de auxina também se 
reduzem. Entretanto, se, por meio de uma aplicação de auxina, 
os teores desse hormônio permanecerem elevados, a ativação 
da transcrição dos genes de resposta primária pode durar longos 
períodos (horas). 

Alternativamente, os ARFs poderiam tan1bém atuar como 
repressores de genes responsivos à auxina, os quais são regulados 
negativamente por altas concentrações de auxina. Nesse caso, a 
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FIGURA 9.35 
Modelo de regulação da cranscrição de genes de resposta primária à auxina por dois tipos de fatores de transcrição: proteínas AUX/AIA 
e por fatores de resposta à auxina (ARFs). 

presença de um homoclímero de ARF na região AuxRE do gene 
não pennitiria sua transcrição. 

Assim, a caracterização recente de algumas proteínas envol
vidas na transdução do sinal da auxina permite vislumbrar uma 
rede complexa e ainda pouco compreendida. Certamente, a eluci
dação das funções de cada um dos genes (e respectivas proteínas), 
re lacionando-os com a fisiologia celular, auxiliará a compreender 
como as células se comunicam e cooperam ao longo do cresci
mento e desenvolvimento vegetal. 
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CAP Í TULO 

Lázaro E. P. Peres e Gilberto B. Kerbauy 

INTRODUÇÃO 

Nenhuma outra classe hormonal parece estar tão de perco 

Ligada à biotecnologia de plantas como a das cirocininas 

(Cks). Processos biotecnológicos como a rápida obtenção de 

plantas homozigotas a partir da produção de haplóides in vitro, 

a obtenção de híbridos entre espécies incompatíveis através da 

fusão de protoplascos e a própria produção de plantas rransgê-
. * ... . 

nicas tem em comum a necessidade de controlar a divisão e 

a diferenciação celular ín vitro, processos esses dependentes do 

emprego de citocininas. Certamente, para a maioria da popu

lação, o lado mais visível da biotecnologia vegetal é represen

tado pela clonação in vicro e seus produtos gerados, as assim 

denominadas "plantas de provera". 

Ourante a década de 1950, a equipe do Dr. Folke Skoog, da 

Universidade de Winsconsin (Estados Unidos), estava à procura 

de uma substância que fosse responsável pela divisão celular 

em vegetais, utilizando nessa abordagem, como modelo experi

mental, o cultivo de medula de tabaco ín vitro. Nessa época, já 

se conhecia o ácido indolil-3-acético (AIA), uma auxina isolada 

em 1934. A equipe já sabia, por exemplo, que, quando o AIA 

era utilizado em meios nutritivos juncamente com constituintes 

complexos, como extrato de levedura e água de coco, ocorria 

uma intensa proliferação das células da medula, o que levou a 

admitir a existência, nessas substâncias, de algo também essen

cial à divisão celular. Essa substância foi finalmente isolada por 

Carlos Miller em 1955, um colaborador de Folke Skoog, e deno

minada cinetina (Miller et al., 1955). A cinetina era formada a 

partir das bases nitrogenadas presentes no esperma de arenque, 

sendo Liberada à medida que esce envelhecia, processo esse que 

*Excelentes re~s sobre b1otecnologia de plantas podem ser encontmdas em 

Torres, Caldas & Buso, 1999. 

podia ser acelerado quando o material era submetido a auto

clave. O grupo do Dr. Skoog constatou que medula de tabaco, 

quando submetida apenas a 2 mg/L de AIA, apresentava, funda

mentalmence, expansão das células e um pequeno aumento do 

peso.Toda via, suas células mostravam-se incapazes de entrar cm 

divisão celular, a não ser que a cinetina fosse adicionada ao meio 

de cultura. Embora a adição de 100 µg/L de cinetina promovesse 

apenas um pequeno aumento do peso em relação ao controle, era 

suficiente para aumentar cerca de 30 vezes o número de células. 

A denominação de cinetina decorreu do fato de essa substância 

atuar sobre o processo de citocinese. Em seguida, Skoog et al. 

propuseram o termo cicocinina para compostos com atividade 

biológica igual à cinetina, ou seja, aqueles capazes de promover 

a citoclnese em células vegetais (Skoog ec ai., 1965). Uma defi

nição equivalente para cicocininas foi pro~ta por Hall ( 1973), 

como sendo substâncias que promovem o crescimento e a dife

renciação em cultura de calo (aglomerado de células). 

Como se vê, a presença de atividade de cirocininas num 

extrato vegetal, ou a designação de um composto sintético como 

sendo uma citocinina, refere-se ao crescimenlo produzido em um 

pedaço de tecido ou calo cultivado num meio otimizado contendo 

auxina. Isso posto, a classificação de um composto como sendo 

uma citocinina é baseada no seu efeito fisiológico, e não em um 

critério químico. 

É interessante notar que, embora a descoberta e a conceitu

ação de citocinina tenha ocorrido a partir de uma substância ani· 

ficial descoberta na década de 1950, a primeira citocinina natural 

em plantas só foi isolada 20 anos mais tarde, por David Letham, 

em extrato de milho verde (Zea mays) , denominando-a de zeatina 

(Letham, 1973 ). A zeatina é, na verdade, um composto conhe

cido como 6-( "Y·•netil-y-hidroximetilaWamino)-purina, sendo, 

portanto, derivado de uma base púrica (adenina), como tam~m 

é o caso da cinetina ( 6-furfurilaminopurina). Uma das explica-
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ções para a liberação de cinecina a partir de esperma de arenque 
é o fato de esse material ser rico em DNA, importante fonte 
de bases nitrogenadas. Desse modo, o termo citocininas inclui 
a cinetina (KIN) ou 6-furfurilaminopurina; a 6-benzilamino· 
purina (BAP) ou 6-benzildenina; a isopenteniladenina (iP) ou 
6-(-y,-y-dimetilalilamino)-purina; a zeatina (Z) ou 6-(-y-metil
y-hidroximetílalilamino)-purina e seus derivados. Contudo, o 
termo citocinina não se limita apenas aos derivados de adenina 
com substituição na posição do carbono 6 da molécula (ó-subs
tituídos), pois algumas feniluréias, como o thidiazuron, também 
possuem atividade citocinfnica (Thomas & Kartennan, 1986). 
As estruturas das principais citocininas naturais e sintéticas são 
apresentadas nas Figs. 10.1e10.2. Na nomenclatura proposta por 
Letham & Palni (1983), e que será empregada neste capítulo, os 
substituintes do anel purfnico são representados com colchetes: 
ex.: [9R]Z, o qual representa uma zeatina co1n uma molécula de 
ribose na posição 9 do anel purínico. De modo semelhante, os 
substituintes da cadeia lateral são representados com parênteses: 
ex.: (diH)Z, o qual nada mais é do que u1na zeatina com a cadeia 
lateral reduzida (perda da dupla ligação). 
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FIGURA 10.2 
Estrutura das principais citoclninas sintéticas. A cinetina (KIN) e 
a bcnzila1ninopurina (BAP) possuem u1n anel de purina (adenina) 
igual ao das citocininas na rurais (Fig. 10.1). O thidiazuron (TOZ) é 
uma citocinina do tipo feniluréia que difere bastante da estrutura das 
citocininas naturais pela ausência da base nitrogenada (adenina). 
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Como se verá adiante, as citocininas são compostos que, além 
de serem essenciais à citocinese, também promovem alterações na 

caxa metabólica, atividade enzimática, indução de formação de 
órgãos, quebra de dominância apical, mobilização de nutrientes 
orgânicos e inorgânicos, retardamento da senescência de tecidos 
e órgãos e formação de cloroplastos. Contudo, antes de se enfo· 
carem os efeitos das citocininas, faz-se necessário conhecer a 
dinâmica desses compostos na célula vegetal, ou seja, como são 
sintetizadas em determinado tecido ou órgão onde elas podem 
atuar diretamente ou ser transportadas para outras partes das 
plantas. Nestas últimas, as citocininas podem ser inativadas por 
conjugação e/ou oxidação ou produzir um efeito fisiológico deter
minante. 

DINÂMICA DAS CITOCININAS 
NA CÉLULA E NO VEGETAL 

COMO UM TODO 
É bem conhecido o fato de que, para o desenvolvimento inte· 
grado e harmonioso das plantas, há a necessidade imperiosa de 
que os níveis de seus hormônios sejam controlados rigorosamente, 

' conforme as necessidades ao longo da sua ontogênese. A luz dos 
conhecimentos hoje disponíveis, seria inimaginável visualizar o 
desenvolvimento sem se considerarem os mecanismos utilizados 
pelas plantas para regular os teores de seus hormônios, modifi· 
cando-os de acordo com a natureza do órgão, estágio de desen
volvimento deste e as condições ambientais. O nível endógeno 
das citocininas é regulado pela taxa de biossíntese, bem como 
por reações metabólicas como a redução da cadeia lateral; conju· 
gação; hidrólise e oxidação da cadeia lateral. As conjugações 
podem ser realizadas pela ligação de glicose a um nitrogênio do 
anel de adenina (N-glicosilação) ou ao oxigênio da cadeia lateral 
de certas citocininas (0-glicosilação). Dentre todas as reações 
já descritas aqui, as modilicações mais importantes parecem ser 
as que ocorrem na cadeia lateral, pois pequenas substituições 
provocam grandes alterações na atividade das citocininas. Por 
outro lado, a conversão das bases cm nuclcosídeos (inserção de 
uma ribose) e nucleotídeos (inserção de ribose mais fosfato) é 
um metabolismo comum de purinas e parece não ser especí
fico de Cks, sendo, portanto, menos importante na dinâmica das 
citocininas na célula e no vegetal como um todo. A seguir são 
consideradas as principais reações metabólicas que contribuem 
para a regulação do conteúdo endógeno de citocininas ativas 
nos vegetais. 

Biossíntese 
Conforme indicado antes, a história da descoberta das citoci
ninas está ligada intimamente ao próprio estabelecimento da 
récnica da cultura de células, tecidos e órgãos vegetais in tritro. 
Curiosamente, o primeiro sucesso no cultivo de um órgão vegetal 
isolado in t1itro foi obtido com raiz (\Vhite, 1934), mesmo antes 
da descoberta da primeira citocinina, cerca de duas décadas e 
meia mais tarde. Sabe-se, atualmente, que urna das possíveis 

causas do sucesso na manutenção dessas raízes isoladas e vivas 
no meio de culrura teria sido o fato de serem elas os principais 
centros produtores de citocininas nas plantas. Outras evidências 
de que esses órgãos funcionariam como um importante sítio de 
síntese de citocininas vieram da constatação de que a senescência 
de folhas isoladas poderia ser retardada tanto pela aplicação de 
cinerina quanto pela formação de raízes nos pecíolos. Conrudo, é 
necessário considerar que outros tecidos meriscemáticos, como os 
ápices caulinares, tan1bém podem produzir citocininas, conforme 
evidenciado em plantas que, praticamente, não possuem raízes, 
como no caso de Tillandsia rec11niara, uma bromélia epífita (Peres 
et ai., 1997). 

O estudo da biossíntese de Cks enfrenta consideráveis limi
tações, principalmente pelo fato de o nível endógeno destas, 
nos tecidos vegetais, ser extremamente baixo, fazendo com 
que as dosagens desses compostos sejam um tanto trabalhosas. 
Também o papel cencral dos precursores de citocininas (nucleo· 
tídeos e isopentcnilpirofosfato) no rnctabolismo celular tem-se 
mostrado un1 problema para o estudo da biossíntese dessa classe 
hormonal. Assim, cm estudos utilizando precursores marcados 
radioativamente, a principal porção dos substratos radioativos 
supridos é incorporada em n1etabólitos comuns de purina, sendo 
apenas unia pequena fração incorporada propriamente em cito· 
cininas. Além disso, como as Cks possuem numerosas atividades 
complexas essenciais para o crescimento e o desenvolvimento 
da planta, uma abordagem genética (baseada na obtenção de 
mutantes) é difícil de alcançar. Desse modo, mutantes defec· 
tivos para a s(ntcsc de citocininas (auxotróficos) podem ser 
letais; por outro lado, pode existir mais de uma via biossinté· 
tica para citocininas, envolvendo por isso mais de um gene com 
funções semelhantes, o que, de alguma forma, acaba garantindo 
a produção desse hormônio mesmo quando um desses genes é 
inativado por mutação. 

Até 2001, o modelo corrente para a biossíntese de Cks previa 
a adição da cadeia lateral, representada pelo isopentenilpirofos
fato (Á2-iPP), à posição N6 da adenosina monofosfato (AMP), 
reação essa catalisada pela enzima isopentenil transferase (IPT), 
produzindo a citocinina ribotídeo N6 Â2-isopenteniladenosina 
monofosfato [9R-5'P]iP (Fig. 10.3 ). Os primeiros genes codifica· 
dores da enzilna !PT foram isolados inicial1ncntc em bactérias, 
e não em plantas. O gene IP"f ou TMR presente no T-DNA 
de Agrobact.eri11m tumefaciens produz [9R-5'P]iP pela reação já 

descrita aqui. As citocininas zeatina e zeatina ribosídeo seriam 
formadas subseqüentemente, a partir de [9R-5'P]iP, por uma 
reação denominada trans-hidroxilação. 

Urna outra alternativa para biossíntese de citocininas em 
plantas seria o RNA transportador (tRNA). A terminação 3' 
do anticódon do tRNA possui Cks, o que levou, inclusive, à 

hipótese de que essas Cks estariam envolvidas no controle da 
biossíntese de proteínas. No entanto, a maior parte das Cks 
biologicamente ativas não ocorre no tRNA. No tRNA predo
mina a forma cis-Z, e não trans-Z. A liberação de cis-Z a partir 
de tRNA, e posterior conversão para trans-Z, pode ser uma via 
indireta de produção de Cks, mas não a principal, pois tecidos 
auxotróficos para Cks possuem, obviamente, tRNA. 



Desde o isolamento e seqüenciamento do gene IPT de Agro
bacterium, várias tentativas foram feitas no senódo de encontrar 
eventuais seqüências de DNA de plantas que possuíssem homo
logia corn esse gene. As tentaóvas frustradas levararn à consi
deração até de que as citocininas presentes nos tecidos vegetais 
seriam produzidas por microorganismos simbiontes das plantas, 
e não pelas próprias plantas. Propôs-se, até mesmo, que a auto
trofia para citocininas, também conhecida como autonomia ou 
habituação, que às vezes ocorre em calos cultivados in vitro, pode 
ser devida a contaminações imperceptíveis. Essas contamina· 
ções seriam causadas por certas bactérias, como as "metilotró
ficas facultaóvas de coloração rosada", as quais não são passíveis 
de remoção durante a desinfestação dos tecidos para cultura in 
vitro. 

Contrariando, todavia, a provocativa teoria supracitada, a 
finalização do seqüenciamento do genoma de Arabi.dopsis thaliana 
(At) possibilitou a identificação de nove homólogos do gene IPT 
de Agrobacrerium, designadoo AtlPTI a AtlPT9. Análises filo-
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genéticas indicaram que At!PT2 e AtIPT9 codificam possíveis 
enzimas !PT envolvidas na síntese das citocininas presentes em 
tRNAs, enquanto os outros sete AdPTs são mais homólogos ao 
gene bacteriano TPT(fMR. A expressão de sete desses genes em 
Escherichia coli resultou na secreção de iP e Z, confirmando o 
envolvimento deles na biossíntese de Cks (T akei et al., 200la). 
Além disso, a superexpressão do gene AtlPT4 em calos de tabaco, 
induzida por meio da fusão desse gene com um promotor bastante 
forte (35S) isolado a partir do vfrus do mosaico da couve-flor 
(CaMV), resultou na regeneração de gemas caulinares mesmo 
na ausência de Cks no meio de cultura, o mesmo não ocorrendo 
quando se utilizou o gene AdPT2 para as transformações gené
ticas (Kakimoto, 2001). Surpreendentemente, de modo dife
rente da enzima !PT de bactéria, a enzima AcIPT 4 utilizou A TP 
e ADP preferencialmente ao AMP como substrato (Kakimoto, 
2001). Os produtos dessas reações parecem ser isopenteniladeno
sina-5 ' · trifosfato e isopenceniladenosina-5 '-difosfato (Fig. 10.3 ), 
podendo ser, subseqüentemente, convertidos a zeatina. 
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Biossíntese de citocininas. A enzima isopentenil transferase (IPT) é codificada pelo gene AtTPT4 em Arabidopsis thaliana (coloração verde) 
e pelo gene lPT em Agrobacterium tumefaciens (coloração marrom). Diferentemente de bactéria, a enzima IPT de plantas utiliza preferen· 
cialmente ATP ou ADP em vez de AMP. 
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A descoberta da participação de mais de um gene na reação 
de biossíntese de Cks em plantas explica a dificuldade verificada 
até então em isolar n1utantes defectivos para essa reação. Desse 
modo, a inativação de um dos genes AtIPT seria compensada pelo 
fu11cionan1ento dos de1nais. O único nlutante conhecido para a 
biossíntese de Cks era o amp 1 (altered meristem program) de Arabi
dopsis thaliana. Contudo, ao contrário do que se poderia esperar, 
plantas mutantes portadoras desse gene defectivo possuem níveis 
elevados de citocininas. O isolamento do gene defectivo ampl 
mostrou que seu ateio funcional (AMP 1) codifica uma carboxi
peptidase do glutamato similar às enzin1as envolvidas na clivagem 
e ativação de pequenos peptídeos sinalizadores, como o ENOD40, 
a sistemina e o CIA VATA3. Esse resultado sugere que uma das 
funções do peptídeo ativado pela enzima codificada por ampl 
seria inibir a biossíntese de Cks, o que explicaria como a perda 
de função do gene mutante ampl leva a um acúmulo de Cks. 

Conjugação e hidrólise 
Desde que se isolou o primeiro gene de biossíntese de citocininas 
em Agrobacterium tumefaciens, tem se utilizado extensivamente 
do mesmo para produzir plantas transgênicas com elevada capa
cidade de sintetizar substâncias dessa classe hormonal. Contudo, 
quando se determina o conteúdo endógeno de citocininas dessas 
plantas, a maior parte encontra-se na forma conjugada com molé
culas de açúcar. As moléculas conjugadas de citocininas são tidas 
como fisiologicamente inativas. Esses resultados sugerem que as 
plantas mantêm un1 controle estrito dos níveis endógenos de 
citocininas funcionais, sendo a conjugação um dos mecanismos 
utilizados para esse concrole. Existe urna série de posições nas 
moléculas de Cks, onde elas podem se ligar a açúcares, como 
glicose e ribose (Fig. 10.4 e Tabela 10. L). Em casos raros, as Cks 
também podem conjugar-se com aminoácidos. Um composto 
conhecido nesse caso é o ácido lupínico, o qual é um metabólico 
de zeatina formado pela adição de alanina ([9Ala]Z). 

Como as citocininas são derivados de nucleotfdeos e nucleo
sídeos (Fig. 10.3), substâncias estas que possuem ribose como 
parte integrante da molécula, não se costuma considerar as 
formas ribosídicas co1no conjugados verdadeiros, mas somente 
as glicosídicas. Conforme é mostrado na Fig. 10.4 e na Tabela 
10.l, a glicosilação de Cks pode ocorrer tanto no anel purínico, 
formando ligações N-glicosídeos (radicais R2, R3 e R4), quanto na 
cadeia lateral, originando as formas 0-glicosfdeos (radical R5). 

Os N-glicosídeos são possíveis nas posições 3, 7, 9 e parecem ser 
uma forma irreversível de conjugação. Como os 0-glicosídeos 
são ésteres formados no grupo OH da cadeia lateral, esse tipo de 
conjugação só é possível em citocininas derivadas de zeatina. Os 
0-glicosídeos são menos estáveis que os N-glicosídeos e podem 
ser hidrolisados por J3-glicosidases, permitindo a retomada da 
atividade citocinina da molécula desconjugada. 

De modo geral, a função dos metabólicos de Cks ainda é 
obscura. Contudo, a ocorrência de enzimas capazes de quebrar 
as ligações glicosídicas na cadeia lateral (0-glicosídeos) faz com 
que esses conjugados sejam considerados forn1as de estoque. Por 
outro lado, a estabilidade considerável dos N-glicosídeos sugere 
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Anel purínico característico elas citocininas (A) e cadeias laterais 
(Ri) possíveis (B). As conjugações possíveis tanto no anel puri
nico (radicais R2, R) e ~.que nornialmente formam N-glicosídeos) 
quanto na cadeia lateral (radical R5, que costuma formar 0-glicosí
deos) encontram-se descritas na Tabela 10. l. 

que eles seriam produtos de "destoxificação" formados quando 
o nível de Cks começa a alcançar valores elevados, sendo acio
nado um mecanismo, inclusive, quando essa classe hormonal é 
aplicada nas plantas ou em pedaços cultivados in vitro. 

Como as citocininas ribosídicas são freqüentemente encon
tradas no xilema, elas têm sido consideradas como formas de trans
porte. As bases livres representadas por iP, Z e (cliH)Z seriam, 
por conseguinte, as formas ativas, ou seja, espécies moleculares 
capazes de se ligarem a receptores e desencadear uma resposta 
fisiológica (ver adiante neste capítulo). Todas as outras formas 
deve1n ser hidrolisadas primeiro antes de se ligarem ao receptor, 
o mesmo não sendo possível para os conjugados 7 e 9-glicosil e 
9-alanil, que são muito pouco ativos em bioensaios. Como as formas 
glicosídicas são mais solúveis, elas poderiam ser acumuladas nos 
vacúolos de células maduras. De fato, já foi proposto que a capa
cidade de glicosilação é maior em tecidos maduros. Por outro lado, 
tecidos meristemáticos teriam mais citocininas na forma livre e, 
portanto, ativa, o que proporcionaria a divisão celular. 

Somando-se todas as possibilidades de variações devido às 
modificações na cadeia lateral ou no anel purfnico, tem-se que o 
número de citocininas possíveis é relativamente elevado. Algumas , 
delas estão sumarizadas na Fig. 10.4 e Tabela 10.1. E interes-
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~ãil til"<* de Citoeiniluls e 11eu1 ton)uga:~;, pasiçats a& iàaic~ são moetrà!tat na fig. 10.'f. 
H = hidrogênio; R = ribose; RP = ribose-5 '·monofosfato; G = glicose; X - xilose; A = alanina 
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Nome 

N6-A2 - isopcnteniladenina 
N6-A2 - isopenteniladenosina 
N6-A 2-isopenteniladenosina-5-monofosfato 
N6-A2 -isopenteniladenina-7-gllcosfdeo 
N6-A2 - isopenteniladenina-9-gllcosídeo 
traru-zeatina 
trans-zeatina ribosfdeo 
trans-zeatina ribosídeo-5-monofosfato 
trans-zeatina-7-glicosfdeo 
trans-zeatina-9-glicosfdeo 
ácido lupínico 
trans-zeatina-9-glicosídeo-O-glicosídeo 
trans-zeatina-0-glicosídeo 
trans-zeatina ribosídeo-0-glicosídeo 
[9R) (9G)-5' -monofosfato 
trans-zeatina-0-xilosfdeo 
trans-zeatina ribosídeo-0-xilosídeo 
diidrozeatina 
diidrozeatina ribosfdeo 
diidrozeatina ribosídeo-5-monofosfato 
diidrozeatina-3-glicosfdeo 
diidrozeatina-7-glicosfdeo 
diidrozeatina-9-gllcosídeo 
diidrozeatina-0-glicosfdeo 
diidrozeatina ribosídeo-0-glicosídeo 
[9RJ(OG)(diH)Z-5' -monofosfato 
diidrozeatina-0-xilosídeo 
diidrozeatina ribosfdeo-0-xilosídeo 
cis-zeatina 
cis-zeatina-9-glicosídeo 

Símbolo 

iP 
[9R]iP 

[9R-5'P]iP 
[7GJiP 
[9GJiP 

Z ou t-Z 
[9R)Z 

[9R-5'P]Z 
[7G]Z 
[9GJZ 

[9Ala)Z 
[9GJ (OG)Z 

(OG)Z 
[9R}(OG)Z 

[9R-5 'PJ (OG)Z 
(OX)Z 

[9R] (OX)Z 
(diH)Z 

[9R] (diH)Z 
[9R-5'PJ(diH)Z 

[3G} (diH)Z 
[70) (diH)Z 
[9G] (diH)Z 
(OG)(diH)Z 

[9RJ (OG) (diH)Z 
(9R-5'PJ (OG) (diH)Z 

(OX)(diH)Z 
[9R] (OX) (diH) Z 

c-Z 
[9G]c-Z 

sante mencionar ainda que, atualmente, tanto cinetina quanto 
benzilaminopurina (BAP) e seus metabólicos têm sido conside
rados também como Cks de ocorrência natural, pois ambas já 
foram isoladas de tecidos vegetais. Alguns metabólitos naturais 
de BAP são suas formas hidroxiladas denominadas meta e orto
topolinas. Por outro lado, embora a difeniluréia (DPU) já tenha 
sido erroneamente identificada como um constituinte da água de 
coco, estudos recentes indicaram que Cks do tipo feniluréias não 
ocorrem naturalmente em plantas (Mok & Mok, 2001). 

0-glicosiltransferase (ZOG 1), o qual conjuga zeatina com UDP
glicose, foi isolado em Pliaseolus lunacus. O cDNA correspon
dente à enzima zeatina-0-xilosiltransferase (ZOXI) foi isolado 
por homologia (93% no nível de DNA) em P. vulgaris (Mok et ai., 
2000) . A enzinla codificada por ZOXJ conjuga zeatina com UDP
xilose. Tanto UDP-glicose quanco UDP-xilose são subsrracos para 
ZOG 1, mas a afinidade por UDP-glicose é maior (Mok et al., 
2000). Quanto à enzinla ZOXJ, esta só aceita UDP-xilose como 
substrato. Ambas as enzimas podem glicosilar t-Z (Fig. 10.5), 
mas, a princípio, não glicosilam (diH)Z, c-Z ou [9R]Z. Os genes 
ZOG 1 e ZOX 1 apresentam pronunciada expressão em sementes 
in1aturas, 1nas baixa expressão em tecidos maduros. 

Nos últimos anos, importantes descobertas foram feitas sobre 
a base genética envolvida na conjugação e hidrólise de citoci
ninas. Desse 1nodo, un1 cDNA * codificando a enzin1a zeatina-

•cDNA: fita de DNA obtida an:iftcialmenre a partir do mRNA de determinado 
gene. O cDNA tem a mesma seqüência do gene correspondenre, mas não conrém 
a região promotora nem os ínrrons, já que foi produzido a partir do produto da 
expressão (mRNA) do gene cm questão. 

Um gene codificando uma enzinla capaz de quebrar ligações 
0-glicosídicas de citocininas foi isolado em milho (Zea mays). 
Tal gene, denominado ZM-P60. /,codifica para uma 13-glicosi
dase, enzima esta capaz de hidrolisar glicosídeos na posição 3 
do anel purínico (NJ-glicosfdeos) e da cadeia lateral (0-glico
sídeos), mas não glicosídeos nas posições 7 e 9 do anel purínico 
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Conjugação de citocininas por glicosilação. Os genes ZOG 1 e ZOXI codificam, respectivamente, para síntese de 0-glicosiltransfcrase e 
0-x:ilosilrransferase. Essas enzimas têm especificidade por crans-zeatina (Z) como substrato e não conseguem conjugar (diH)Z, c-Z ou (9RIZ. 
Os compostos (OG)Z e (OX)Z representam moléculas de zeatina conjugadas com glicose (azul) e xilose (vermelho), sendo, portanto, 
fisiologicamente inativos. 

(N7 e N9-glicosídeos). Esse tipo de reação equivale a uma reati· 
vação de citocininas anteriormente inativadas por glicosilação 
(Fig. 10.5), atuando assim como um importante mecanismo 
utilizado pelas plantas para modular seus níveis de Cks ativas. 
Curiosamente, a presença no tecido vegetal da forma conjugada e 
inativada de auxina com glicose (AIA-glicose) inibe a atividade 
do gene ZM-P60. I. Em termos de atividade hormonal, ambas as 
situações indicariam uma tendência à redução das formas fisiolo
gicamente ativas das duas classes hormonais simultaneamente, o 
que poderia ser um possível mecanismo de manutenção de deter
minado balanço auxina/citocinina nos tecidos vegetais. 

Por fim, especula-se que o gene ROLC de Agrobacterium rhizo
genes codifique uma enzima capaz de hidrolisar glicosídeos nas 
posições N7 e N9 do anel purínico, liberando assim citocininas 
ativas, como mostrado na Fig. 10.6. Embora plantas superex
pressando ROLC possuam alguns sintomas típicos de excesso 
de citocininas, tais como a baixa dominância apical e a redução 

do crescimento, elas também apresentam sintomas sem conexão 
com excesso de citocininas, ou mesmo mais associados à falta 
desse horinônio, tais como redução do conteúdo de pigmentos 
nas folhas, redução da fertilidade masculina e feminina, aumento 
do sistema radicular, e as raízes transgênicas isoladas conse· 
guem crescer continuamente em meio sem hormônio (Faiss et 
ai., 1996). 

Oxidação 
Um outro importante mecanismo de controle do nível endó· 
geno de Cks ativas utilizado pelas plantas é a quebra da cadeia 
lateral, sendo a oxidase de citocinina (CKO) a enzima respon
sável. A maioria das CKO, mas nem todas elas, são glicoprotef
nas com pH ótimo variando entre 6,0 e 9,0. O principal subs
trato para a CKO é a isopenteniladenina e, em menor grau, a 
zeatina, rendendo a reação 3-meril-2-butenal e adenina (Fig. 
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Hidrólise de citocininas. A enzima codificada pelo gene ZM-P60. l é capaz de hidrolisar 0-glicosfdeos de zeatina e N-glicosídcos de isopen
teniladenina e reatina na posição 3, mas não nas posições 7 e 9, estes dois últimos, portanto, funcionando com possíveis formas de inati
vação. Os 0 -glicosfdeos e N3-glicosfdeos, dada a reversibilidade pela ação enzimática, podem ser formas de armazenamento. Especula-se 
que o gene ROLC de Agrobacterium rhizogenes codifique uma enzima capa2 de hidrolisar glicosídeos nas posições N7 e N9. 

10. 7). Contudo, diferentes citocininas, como a [9R]Z, [9R)iP, 
[9G]Z, [7GJZ e [9Ala]Z, rambém são quebradas pela CKO. lsso 
indica que modificações do anel purínico não afetam a atividade 
da enzima. Por outro lado, modificações da cadeia lacerai, como 
aquelas encontradas na BAP, (diH)Z, cinetina e 0-glicosilação, 
produzem Cks resistentes à oxidase de citocinina. Além disso, 
a CKO parece não atuar sobre nucleotídeos (formas contendo 
fósforo) como substrato. Curiosamente, BAP e cinetina adicio
nadas aos tecidos vegetais podem ser quebradas de modo enzi
mático, sugerindo que existan1 outras enzimas atuando além da 
CKO. 

Em tecidos com elevada atividade de oxidase de citocinina, a 
(diH)Z cosruma ser a principal citocinina presente, confirmando 
ser uma forma mais resistente à ação dessa enzima. De forma ben1 
diference, em espécies com baixíssima atividade de CKO (ex.: 
rabanete), a N-glicosilação deve ser o principal mecanismo de 
inativação de Cks. 

Um gene correspondente à oxidase de citocinina foi isolado 
em milho. Como existem oxidases de cicocininas que são glico
proteínas e outras que não são, é possível que existam outros tipos 
de genes codificando essas enzin1as. A partir do isolan1ento do 
gene para CKO, foi possível determinar que sua maior expressão 
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os níveis endógenos, dicecionando-os para propó.sitos práticos, 
sem precisar recorrer a cratarnencos com concentrações escra
nhas à planta com conseqüências gênico-fisiológicas desastrosas, -confonne verificado em alguns casos aplicados. E preciso ter em 
conta que a citocinina, ao ser aplicada a um tecido vegetal, poderá 
ser metabolizada e a resposta será em função da capacidade meta
bólica do tecido e1n questão. Além disso, algumas diferenças na 
atividade exibida pelos vários tipos de Cks podem ser atribuídas à 
relativa estabilidade desses compostos. Assim, a (diH)Z pode ser 
mais ativa que a Z cm alguns casos, devido à ação da citocinina 
oxidase, a qual limita o nível de Z, mas não o de (diH)Z. Não 
obstante, a (díH)Z pode ser inativada por glicosilação (Tabela 
10.1), e, em tecidos com tal capacidade, outras citocininas podem 
ser as mais ativas. De modo semelhante, a constatação de que o 
thidiazuron é um inibidor da oxidase de citocinina, aliada ao fato 
de, provavelmente, não haver um sistema enzimático para sua 

A red inativação, explica, pelo menos em parte, a superioridade dessa 
citocinina na maioria das aplicações biotecnológicas. 
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Degradação de isopenteniladenina (iP) pela oxidasc de cirocinina 
(CKO), com a participação da flavina adenina dinucleotídeo (F AD) 
e de uma outra substância como aceptores de elétrons (A.J, a qual 
poderia ser o cobre (Cu2+). 

(produção de mRNA correspondente) encontra-se no grão de 
milho, o que sugere que a enzima desempenhe um papel impor
tante na defesa contra fungos fitopatogênicos que produzem Cks. 
Outra possível função para a CKO poderia ser o controle do ciclo 
celular através da degradação de Cks. Uma din1inuição do nível 
de Cks inativaria as proteínas responsáveis pela progressão do 
ciclo celular, ou seja, as ciclinas. 

Muitos estudos têm mostrado que Cks do tipo feniluréia, corno 
o thidiazuron (TDZ) e a difeniluréia (DPU), são fortes inibidores 
da atividade da CKO. Análises recentes da cinética da proteína 
codificada pelo gene de CKO indicaram que as feniluréias aruam 
como inibidores competitivos de Cks para o sítio ativo da refe
rida enzima. 

Uma conseqüência prática e de amplo alcance, decorrente 
dos estudos do metabolismo de citocininas, seria certamente uma 
melhor compreensão dos resultados advindos da aplicação desses 
compostos, seja em estudos básicos ou em aplicações biotecno
lógicas. Também um manuseio mais adequado de certos fatores 
envolvidos nesse metabolismo permitiria aumentar ou reduzir 

Transporte 
Conforme mencionado anteriormente, o principal sítio de bios
síntese de Cks nas plantas é representado pelas raízes. Essa loca
lização sugere que as citocininas podem ser transportadas para 
a parte área através do xilerna. De fato, a análise da seiva bruta 
em várias plantas cem demonstrado a presença destas em boas 
quantidades, destacando-se dentre elas a reatina ribosídeo. Desse 
modo, tem-se como noção geral que as citocininas são transpor
tadas principalmente pelo xilema sob a forma de ribosídeos. 

As citocininas também são encontradas no floema, sobre
tudo durante a translocação de assimilados de folhas senescentes 
(fontes) para as partes jovens da planta (drenos). Enquanto as 
formas ribosfdicas são transportadas pelo xilema, o transporte 
de citocininas pelo floema ocorre principalmente sob a forma 
de glicosídeos. Uma das funções do acúmulo desses glicosídeos 
- inicialmente nos vacúolos de folhas scnesccntes, sendo depois 
translocados para as gemas que deverão entrar em dormência, 
principalmente durante o inverno - seria suprir as citocininas 
necessárias à retomada de crescimento na primavera. Essa obser
vação in1plica reconhecer que um dos primeicos eventos desen
cadeadores da quebra de dormência dessas gemas seria a hidró
lise das citocininas glicosídicas armazenadas, com a conseqüente 
liberação das bases livres ativas. 

MODO DE AÇÃO DAS CITOCININAS 
O modo de ação de qualquer hormônio vegetal envolve três 
etapas principais, a saber: a percepção do sinal; a cransdução 
do sinal percebido; e os alvos primários da ação hormonal. A 
primeira delas, ou seja, a percepção, é realizada através da ligação 
do hormônio a um receptor específico. Receptores, normalmente, 
são proteínas localizadas na membrana celular ou no citoplasma, 
as quais se liga1n co1n mensageicos quCmicos de forn1a específica 
e reversível. De modo diferente das enzimas, as proteínas que 
constituem os receptores não alteram os mensageiros químicos. 
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Após a ligação, todavia, o receptor pode sofrer mudança confor
macional, alcançando um estágio ativado, o qual, por sua vez, 
desencadeia uma cascata de eventos químicos intracelulares 
que leva a uma resposta característica. Desse modo, as proteí
nas receptoras atuam tanto na detecção quanto na transdução 
do sinal. Outras moléculas (mensageiros secundários) podem 
estar envolvidas na transdução do sinal, amplificando-o. Por fim, 
o sinal percebido e amplificado deve interferir em mecanismos 
celulares básicos, como a expansão, divisão ou diferenciação, os 
quais são os alvos primários fundamentais e cujo somatório de 
efeitos se traduz na modificação do vegetal como um todo. Esses 
mecanismos possuem especificidade para cada classe hormonal. 
A seguir será discutido o que se conhece, até o momento, para 
as citocininas. 

Percepção e transdução de sinal 
Postula-se, atualmente, que a sinalização de citocininas envol
veria o cha1nado sistema regulatório de dois componentes (two
componeru regula!ory system), inicialmente descrito em bactérias. 
Esse sistenia, comum em procariotos, eucariotos simples e plantas, 
consiste en1 uma enzina cinase do tipo histidina (componente 1) 
que percebe a entrada do sinal e em um regulador de resposta 

CRE1 Cks 
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(componente 2) que medeia a saída do sinal. A via de sinalização 
se inicia quando a cinase é ativada por citocinina e fosforila seu 
próprio resíduo de histidina, transferindo esse fosfato, por fun, 
para o regulador de resposta (ARR). No caso de citocininas, 
existem transferidores de fosfato (AHP) que agem entre o sensor 
(receptor) e o regulador de resposta (Fig. 10.8). 

As evidências de que as cicocininas possuíam uma sinalização 
segundo um sistema de dois componentes surgiram quando se 
isolou o gene CRE 1 e se constatou que ele codificava um receptor 
do tipo histidina cinase. Esse gene foi isolado através do escudo 
do mutante CREJ ("cywkinin response 1 ") de ArabU.lapsis, o qual 
mostrava baixa sensibilidade às Cks. Outra histidina cinase (CKl 1) 
envolvida na sinalização de Cks já havia sido isolada em Arabi
dopsis. Contudo, era necessário demonstrar que tais receptores 
são capazes de se Ligar à citocinina e desencadear uma resposta 
hormonal. Isso foi conseguido de modo elegante por lnoue et 
ai. (2001), trabalhando com um mutante de levedura que não 
possuía um receptor do tipo histidina cinase. Essa mutação é letal 
nas leveduras, mas a letalidade era supri1nida quando as leveduras 
passaram a expressar o gene responsável pela resposta às citoci
ninas (CREJ) na presença de citocininas advindas do meio de 
cultura. Desse modo, a complementação de leveduras mutantes 
através da transformação com o gene CREJ, além de confirmar 
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T ransdução do sinal de citocininas. A ligação de cicocininas ao receptor CREI, localizado na membrana plasmática, faz com que este acue 
como uma histidina cinase, a qual inicia uma série de fosforilações que irão desencadear a ativação de reguladores de respostas (ARRs). 
A primeira dessas fosforilações é a transferência de um fósforo do aminoácido histidina (H) para um resíduo de glutamato (D) no próprio 
recepror (aucofosforilação). Após isso, o fósforo é passado para as proreínas de fosfotransferência de histidina (AHP), as quais, por sua vez, 
fosforilam as protcfnas ARR do ripo B (ARRl, 2, 10). As proteínas ARR do tipo B são furores de transcrição que, quando ativados por 
fooforilação, se ligam ao DNA e promovem a ativação de genes ARR do tipo A (ARR4, 5, 6, 7). A ativação de reguladores de resposta 
do tipo A pode desencadear a ação de ciclinas, tais como cdc2 e cycdJ, o que explicaria um dos principais papéis das cirocininas, ou seja, 
a regulação do ciclo celular. 
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que sua proteína correspondente é um receptor de C ks, acabou 
mostrando-se também como um ótimo ensaio para saber quais 
seriam as formas de Cks realmente ativas. Fazendo isso, Inoue 

et al. (2001) constataram que o thidiazuron age como citocinina 
verdadeira e não son1ente co1no um inibidor da enzima oxidase 
de citocinina, conforme anteriormente proposto. Além disso, 
nesse sistema, a trans-zeatina mostrou-se ativa, mas o isômero eis 
não (Fig. 10.9). Esses resultados confirmam predições anteriores 
segundo as quais a modelagem espacial do receptor de citocininas 
sugeria que tanto Cks do tipo adenina quanto uréia têm confor-, 
mações capazes de se ligar à mesma proteína receptora. E inte-
ressante notar que os receptores conhecidos de etileno (ETRJ 
em Arabidopsis e Never ripe em tomateiro) também são cinases 
do tipo histidina. 

• 
Além de CRE 1 , a proteína codificada pelo gene CKJ 1 parece 

ser um receptor de Cks, o qual teria uma regulação diferente de 
CRE 1. Como pode ser observado, há uma redundância em recep
tores e reguladores de resposta, e isso explica a dificuldade em 
isolar mutantes baseados e1n triagem de fenótipos sem resposta 
a citocininas. 

... 
lU 

8 
DMSO 

trans-zealina 

c/s-zeatína 

iP 

BA 

Thidiazuron 
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AG3 

FIGURA 10.9 

Expressão do gene que codifica um receptor de citocinina (CREJ) em 
levedura murante deficiente em receptores do tipo histidina quinase. 
Esse tipo de mutação é letal, mas a introdução do gene CRE 1, o qual 
codifica um receptor do tipo histidina quinase, possibilitou a sobrevi
vência das leveduras (representada pelo sinal"+"), desde que fossem 
cultivadas em meio contendo citocininas ativas. Ao se adicionarem 
formas inativas de citocininas (cis-zeatina), outras classes hormonais 
(AIA, ABA e AG3) ou somente o solvente (DMSO) utilizado para 
solubilizar os hormônios, as leveduras morreram (indicado pelo sinal 
"- ").(Modificada de lnoue etal., 2001.) 

Embora o mutante crel tenha um desenvolvimento normal 
dos caules formados na germinação de sementes, ele falha em 
formar gemas em cultura de calos in vitro. Isso sugere que a 
proteína CRE l funcional é um receptor presente em calos e que 
outros receptores que agem na planta, como um todo, não agem 
em calos. Além de se expressar em calos, a análise de expressão 
do gene CRE 1 indica que ele é predominantemente expresso nas 
raízes (lnoue et ai., 2001). A expressão predominante de CRE 1 
em raízes parece corroborar a descoberta de que o mutante crel 
é alélico à mutação "wooden leg" (wol), a qual causa defeito na 
divisão celular e desenvolvimento de tecido vascular de raiz. 

Alguns reguladores de resposta (ARRs) envolvidos na sinali
zação de Cks (Fig. 10.8) já tiveram seus genes correspondentes 
isolados. Os reguladores de reposta do tipo B (ARRl, 2, 10) são 
fatores de transcrição ativados por citocininas. Esses fatores de 
transcrição, por sua vez, ativam a transcrição de genes de regula
dores de resposta do tipo A (ARR4, 5, 6, 7) . Como conseqüência, 
a região promotora dos genes de reguladores de resposta do tipo 
A responden1 diretamente às Cks. Tornando vantagem dessa 
característica, Hwang & Sheen (2001) fundiram o promotor de 
ARR6 com o gene repórter da luciferase de vagalume (LUC), 
responsável pela síntese da luciferase, a substância luminosa desse 
inseto, e fizeram a expressão transiente e1n protoplastoo de Arabi
dopsis. Utilizando tal sistema, ficou demonstrado que apenas bases 
livres (BA, iP e Z) ativaram o promotor de ARR6 e, conseqüen
temente, provocaram a atividade da enzima luciferase detec
tada pela luminescência. De modo contrário, a forma ribosfdica, 
[9R]Z, mostrou-se inativa (Fig. 10.10). Tal constatação sugere, 
fortemente, que mesmo as formas ribosídicas de citocininas não 
são ativas per se, sendo preciso a perda da ribose para ativá-las. 
Como discutido anteriormente, as formas ribosfdicas são consi
deradas formas de transporte e, apesar de serem transportadas 
em células mortas (xilema), parece ser importante para a planta 
que elas estejam inativadas. 

Alvos primários das citocininas 

DIVISÃO CELULAR 

Como o próprio nome indica, um dos principais eventos contro· 
lados pelas citocininas é a citocinese ou divisão celular. Hoje, 
sabe-se que as citocininas atuam em etapas específicas do ciclo 
celular, regulando a atividade de ciclinas, as quais são proteínas 
que controlam a divisão celular. O gene CYCD3 codifica uma 
ciclina envolvida na passagem da fase Gl para a fase de síntese 
de DNA (S) do ciclo celular. Um fato interessante é que tecidos 
expressando CYCD3 constitutivamente, isto é, tecidos de plantas 
transgênicas com superexpressão de CYCD3 em todas as células, 
não dependem de Cks exógenas para formar calos esverdeados in 
vitro (Riou-Khamlichi etal., 1999). Desse modo, CYCD3 parece 
ser um dos genes primários induzidos por Cks. Outro gene prima
riamente induzido por Cks é o CDC2, uma cinase envolvida na 
transição da fase na qual os núcleos já sofreram duplicação do 
DNA (fase 02) para a entrada na mitose (M) propriamente dita. 
No caso da cinase codificada pelo gene CDC2, jâ foi evidenciado 
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FlGLllA 10.10 
Ensaio de expressão cransiente em procoplasto de Arabidopsis 
contendo o promotor de um gene induzido por citocininas (ARR6) 
ligado ao gene repórrer da J3-glucuronidase (GUS) ou luciferase 
(LUC). Notar que somente bases livres (BA, iP e Z) mostraram ativi
dade nesse biocnsaio, sugerindo que mesmo as formas ribosídicas, 
como [9RJZ, não são citocininas realmente ativas. (Modificado de 
Hwang & Sheen, 2001.) 

que o hormônio auxina é necessário para síntese dessa proteína 
e que as citocininas são necessárias para sua ativação através de 
desfosforilação (Zhang et al., 1996). 

DIFERENCIAÇÃO CELULAR 

A.lém da divisão celular, as citocininas estão intimamente ligadas 
à diferenciação das células, sobretudo no processo de formação 
de gemas caulinares. Para esse tipo de ação, possíveis candidatos 
seriam genes regulacórios, principalmente aqueles que possuem 
domínio homeótico, • como KNOITED 1 (KN 1) e SHOOTME
RISTEMLESS (STM). Evidências para isso são o fato de plantas 
transgênicas expressando o gene IPT e KN 1 possuCrem fenótipos 
semelhantes. Tanto plantas transgênicas de Arabidopsis supe
rexpressando /PT quanto o mutante ampl, o qual possui níveis 
elevados de citocininas, mostraram um aumento na expressão dos 

•Domínio homcótico (homcobox) é uma caracccnsdca de genes envolvidos em 
mutações homeótlcas, ou seja, mutações que provocam a transfonuação de um 
órgão cm outro. O primeiro gene homcótlco descoberto foi amennapedia, que 
provoca o formação de pernas no local onde deveriam formar-se antenas na 
mosca DroJoplúla. 
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genes KNAT 1 (um homólogo de KNOTTED 1) e STM (Rupp et 

ai., 1999). Essas plantas também apresentaram folhas serrilhadas 
parecidas com aquelas de plantas superexpressando KNAT/. 
Desse modo, os aucorcs propuseram que as Cks estilo a montante 
(up stream) desses genes homeóticos, o que significa dizer que 
as citocininas podem induzir sua expressão. Contudo, plantas 
transgênicas superexpressando o gene KNOTTED possuem 
níveis elevados de citocininas (Hewelt et ai., 2000), sugerindo 
que as citocininas também poderiam vir a jusante (down stream) 
da expressão desses genes. Uma explicação para isso seria admitir 
que o efeito de KNOITED na produção de citocininas é indi
reto, através do estlmulo à formação de cecidos meristemáticos, 
os quais são fontes de citocininas. 

ESTABELECIMENTO DE DRENOS 

Para que gemas sejam formadas, é necessário também que haja 
um aporte de nutrientes, pois os novos brotos funcionam como 
drenos. Coincidente1nente, as citocininas também estão envol
vidas no estabelecimento de drenos (Fig. 10.11), atuando de 
modo direto em, pelo menos, duas proteínas (invercase e trans
portador de hexoses), as quais são necessárias para o descarre
gamento apoplástico do floema. A enzima invertase diminui o 
pocencial químico da sacarose na região do descarregamento, 
favorecendo uma chegada contínua desse nutriente. Ao mesmo 
tempo, o transportador de hexose é necessário para que os 
açúcares entrem nas células do dreno. 

RETARDAMENTO DA SENESCtNCIA 
FOLIAR 

O processo de envelhecimento de uma folha é acelerado 
quando esca é destacada da planta e mantida sob condições 
que minimizem o murchamento. Da mesma forma que ocorre 
nas folhas ligadas à planta, tem início então o aparecimento dos 
sinais inconfundíveis de senescência, como o surgimento e a 
progressão crescente do amarelecimento caracteríscico, processo 
esse resulcante da degradação da clorofila. Ao mesmo tempo em 
que isso ocorre, no nível tissular tem início uma rápida e acen
tuada diminuição dos teores de proteínas e RNAs, a despeito 
das quantidades presentes de açúcares. A degradação das proteí
nas leva a um acú1nulo de aminoácidos e amidas no interior 
da folha, já que estas não podem ser transportadas conforme 
ocorre nas folhas presas à planta. Tal constacação levou à inter
pretação inexorável de que a diminuição na síntese protéica 
não pode ser atribuída à falta de matéria-prima, ou seja, de 
aminoácidos. De fato, por meio de aminoácidos radioativa
mente marcados, já se sabia da ocorrência de uma acentuada 
redução na síntese protéica em folhas destacadas, em processo 
de envelhecimento. 

Pelo menos desde 1964, sabia-se que a taxa elevada da degra
dação protéica, em folhas destacadas e com seus pecíolos mergu
lhados em água, era fortemente inibida quanto raízes adventícias 
se formavam na base destes, além do que a longevidade foliar 
era aumentada de forma proeminente (Fig. 10.1 2). Estava assim 
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Esquema representativo dos efeitos da cítocínina no estabelecimento de drenos, por meio da ação sobre a enzima invertase e um transpor
tador de hexose. A invertase din1inui o potencial químico da sacarose na região do descarregamento, favorecendo uma chegada contínua 
desse nutriente. Ao mesn10 tempo, o transportador de hexose é necessário para que os açúcares entrem nas células do dreno. SAC, saca
rose; TP, transportador. (Modificada de Roitsch & Ehneb, 2000.) 

demonstrada uma relação entre o retardamento do envelheci· 
mento da folha e a presença de raízes crescendo ativamente; 
postulou-se, na ocasião, que as raízes deveriam produzir algum 
"futor" necessário à manutenção da síntese protéica no limbo 
foliar e ao retardan1ento do envelhecimento . 
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!GURA 10.12 

Descobriu-se, mais tarde, que a aplicação de cinetina sobre 
folhas destacadas também prevenia a senescência, mantendo 
prolongadamente a coloração verde típica desses órgãos.Toda via, 
em certo momento, o que mais despertou a atenção dos pesquisa
dores foi a constatação de que, quando a citocinina era aplicada 

Dias 
10 12 14 16 18 

Capacidade de síntese de proteína cm folhas destacadas de tabaco, medida antes e depois da formação de raízes advenricias através do uso 
de mecionina marcada (S3s). (Modificada de von B. Parthier, Flora]ena, 154:230, 1984.) 
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Efeito da inibição localizada da senescência de folhas de tabaco 
cnnadas com urna solução de cicocinina. 

em pequenas áreas do Limbo, apenas estas se mantinham verdes, 
enquanto, em todo o restante da folha, tinha continuidade o 
processo de senescência (Fig. l 0.13). Estava, portanto, compro
vado que, no caso das folhas enraizadas, o "fator" produzido 
pelas raízes era uma citocinina endógena que era transportada 
até o limbo. Estudos viriam também a indicar que as citocininas 
causavam uma rápida aceleração das taxas de síntese de RNAs 
e proteínas após cerca de 70 horas da aplicação. 

Além da estimulação da síntese de proteína e de RNAs, o 
retardamento da senescência foliar pela aplicação de citocininas 
envolve também a mobilização de metabólicos no interior desse 
órgão. Quando gotas de uma solução de citocinina eram depo
sitadas em áreas definidas do l.imbo foliar de tabaco em início de 
senescência e, simultaneamente, aminoácidos radioativos eran1 
aplicados em outras áreas da folha, estas distantes das primeiras, 
ocorria uma acumulação do material radioativo justamente nos 
pontos tratados com o hormônio, indicando, nitidamente, que 
as áreas tratadas com o hormônio passavam a funcionar como 
uma espécie de "centros de atração" das 1noléculas de arninoá· 
ciclos. Há evidências experimentais de que esse efeito "atrativo" 
estabelecido pela citocinina aplicada não estaria necessariamente 
relacionado com a síntese de proteína, visto que outras substân
cias, não envolvidas nesse processo biossintético, também eram 
translocadas, acumulando-se na área tratada com a citocinina. 

FOTOMORFOG~NESE 

Outro evento marcante controlado pelas citocininas é a fotomorfo
gênese, o que sugere que o fotorreceptor envolvido nesse processo, 
o fitocromo, tambén1 seja um alvo primário dessa classe hom1onal. 
Recentemente, constatou-se que um dos reguladores de resposta 
da via de sinalização das citocininas, ARR4, impediria a reversão 
da forma ativa do fitocromo B (PhyB), ou seja, a forma que absorve 
luz na faixa do vermelho extremo, para a forma inativa, a qual 
absorve luz na faixa do vermelho. Desse modo, pode-se dizer que as 
citocininas mantêm PhyB na forma ativa e pode ser que alguns dos 
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efeitos das Cks, sobretudo no desestiolamento (irtibição do cresci· 
mento no escuro) e diferenciação de cloroplastos, sejam mediados 
pelo fitocromo B (Fankhauser, 2002). 

O somatório da ação das citocininas no nível celular, sobre
tudo nos processos de divisão e diferenciação celular, contribui 
para os chamados efeitos das citocininas na planta como um todo, 
os quais serão discutidos a seguir. 

EFEITOS DAS CITOCININAS 
Um aspecto importante relacionado ao efeito dos hormônios 
vegetais é o fato de que uma única classe hormonal pode influen
ciar eventos fisiológicos de diversas naturezas. Nem poderia ser 
diference, se considerada a existência apenas de cinco classes 
hormonais principais e o número elevado de eventos bioquínúco
fisiológicos conhecidos controlados pelos fitorrnônios. Conforme 
visto anteriormente, as citocininas influenciam a divisão e dife
renciação celular, o estabelecimento de drenos e a diferenciação 
de cloroplastos, podendo esses efeitos ser atribuídos, respecti
vamente, à ação das citocininas de modo imediato sobre as 
ciclinas, genes homeóticos, invertases e fitocromos. Além disso, 
outros importantíssimos efeitos das citocininas poderiam ainda 
ser mencionados, como a germinação de sementes, a formação 
de gemas caulinares, o desestiolarnento, a quebra da dominância 
apical, a inibição da senescência e a interação planca- patógeno. 
Conforme será visto adiante, alguns trabalhos têm associado 
ainda as Cks com a indução floral. Contudo, corno a floração 
envolve processos dependentes de divisão celular, estabeleci· 
m.ento de drenos etc., os quais são induzidos por citocininas, é 
muito provável que estas desempenhem um papel indireto, não 
sendo o hormônio indutor desse processo propriamente dito.* 
Um fato curioso é que, em Mercuralis annua, uma Euphorbiaceae 
dióica, a t•zeatina é abundante em plantas femininas, enquanto 
o iP é predominante nas plantas masculinas (Durand & Durand, 
1991). T ratamente de plantas masculinas com t-zeatina resultou 
na formação de flores femininas, mostrando assim um efeito do 
tipo de citocinina na determinação sexual dessa espécie. 

Embora as citocininas possuam efeitos aparentemente diversos 
e desconexos, alguns deles, como a formação de gemas caulinares, 
por exemplo, podem estar integrados de forma razoavelmente 
coerente, conforme se procura evidenciar na Fig. 10.14. 

Um outro fato relevante da ação hormonal é que, além de 
urna classe hormonal poder influenciar diferentes processos fisio
lógicos, a recíproca também é verdadeira, ou seja, um mesmo 
processo fisiológico pode ser influenciado por diferentes classes 
hormonais. Desse modo, antes de se discutirem outros efeitos 
das citocininas, será considerada, brevemente, a interação desses 
hormônios com outras classes hormonais. 

*Muito. autores têm buscado o chamado "florfgcno", ou seja_ o hormônio indutor 
da floração. Contudo, o mais provável é que a indução de flores seja um processo 
conrrolado por balanços enr:re mais de uma classe hormonal, assim como ocorre 
na indução de caules e raízes (Skoog & MilJer, 1957), o qual será discutido 
adiante neste capítulo. 
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ALVOS PRIMÁRIOS EFEITOS IMEDIATOS EFEITO SECUNDÁRIO 

..---+ KNOTTED ---- Diferenciação -------

... ,- +• Ciclinas -----+ Divisão celular --------" 

1 • Jnvertases ----- Estabelecimento de drenos ----1 --

~-+ PhyB ------+ Formação de cloroplastos ---' 
Formação de gemas 

caulínares 

IGURA 10. 
Integração presumível de alguns dos diversos efeiros das citocininas. A atuação das citocininas em alvos primários, como os genes homeó
ticos (KNOITED), ciclinas, invercases e fitocromo, provocaria efeiros imediatos na diferenciação, divisão celular etc., os quais, por sua 
vez e de modo conjunto, promoveriam efeitos secundários e macroscópicos, como a formação de gemas caulinares. 

Interação com outras classes hormonais 
Dentre os fitormônios, a auxina é, de longe, a classe hormonal 
com maior interface com as citocininas. Trabalhos clássicos, reali
zados no laboratório do Dr. Folice Skoog, viriam a revelar, ainda 
nos anos 1950, que tanto a auxina quanto a citocinina são neces
sárias para estimular a divisão de células maduras, ou seja, a reto
mada desse processo em células que não mais se dividiriam (Das 
et al., 1956). Todavia, apesar de a auxina atuar em sinergismo 
com a citocinina para estimular a divisão celular, essas classes 
hormonais atuam antagonisticamente no controle da iniciação 
de ramos e raízes em cultura de tecido (Skoog & Miller, 1957), 
bem como no estabelecimento da don1inãncia apical. Cultivando 
medula de tabaco em meios de cultura onde se adicionaram dife-
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rentes proporções de auxina e citocinina, Skoog & Miller (1957) 
estabeleceram que balanços hormonais com elevada proporção de 
citocinina favoreceram a diferenciação de gemas caulinares e que, 
de modo inverso, elevada proporção relativa de auxina induziu a 

diferenciação de raízes nos tecidos parenquimáticos da medula 
(Fig. 10.15). No caso de balanços hormonais intennediários, 
houve o favorecimento da divisão e expansão celular, forn1ando 

um tecido denominado calo, sem que houvesse a indução de 
diferenciação de ramos ou raízes (Fig. 10.15). Esses resultados 
evidenciaram, pela primeira vez, que não há propriamente uma 
classe hormonal responsável pela formação de cada tipo de órgão, 
e sim um controle da formação destes através das proporções 
relativas entre diferentes classes hormonais. 

2 

AUXINA 

Interação entre auxina e cicoci.nina na indução de raízes (1), calos (2) e caules (3), segundo o modelo proposto por Skoog & Miller (1957). 
Cada retângulo representa um expiante com um balanço auxina/citocinina endógeno específico, o qual costuma ser o reflexo das quanti· 
dades de hormônios adicionados ao meio de cultivo. 



Pouco se conhece, até o momento, sobre os mecanismos mole
culares da interação auxina-<::itocinina. Acredita-se que um dos 
possíveis pontos de interação poderia ser encontrado no próprio 
metabolismo de ambos os hormônios, e uma dessas classes hormo
nais influenciaria a atividade de enzimas envolvidas na biossín
tese ou inativação da outra. Embora as evidências diretas para 
tal mecanismo ainda sejam incipientes, resultados interessantes 
foram obtidos em experimentos con1 plantas cransgênicas. Veri
ficou-se que plantas ttansgênicas de tabaco superexpressando 
o gene ipt para biossíntese de citocinina costumam ser menos 
sensíveis à aplicação de auxina (Li et al., 1994), enquanto, de 
modo inverso, aquelas superexpressando o gene para inativação 
de citocininas (ZOX l) 1nostrara1n-sc mais sensíveis à auxina 
(Wemer et ai., 2001). , 

E de amplo conhecimento que tanto as auxinas quanto as 
citocininas, quando aplicadas em concentrações supra-ótimas, 
apresentam efeito marcante na inibição do crescimento de órgãos 
vegetais. Em ambos os casos, boa parte desse efeito inibitório é 
mediada pela indução da produção de etileno desencadeada pela 
enzilna sintase do ACC (ver Cap. 13, Etileno). No caso espe
cífico das citocininas, essa parece ser uma das principais causas 
da forte inibição provocada por essa classe hormonal sobre o 
alongamento radicular. Desse modo, em raízes de Arabidcpsis, o 
efeito de tratamentos com benziladenina (BA) é revertido pela 
aplicação de aminoetoxivinil glicina (A VG) e íons de prata 
(Ag+) (Cary et ai., 1995), os quais são inibidores da biossíntese 
e da ação de etileno, respectivamente. Contudo, nem todo o 
efeito do BA pode ser atribuído ao estímulo na produção de 
etileno, pois a aplicação de BA pode inibir mais o alongamento 
radicular do que a simples aplicação de etileno, em concentrações 
nas quais ambos os tratamentos induzem a mesma quantidade 
de etileno endógeno, além do que o BA não muda a sensibili
dade ao etileno. À luz desses resultados, poder-se-ia dizer que 
citocininas e etileno agem de modo sinergístico ou aditivo na 
inibição do alongamento caulinar. Por outro lado, essas duas 
classes hormonais são consideradas ancagonísticas quanto ao 
efeito na scnescência, sendo as citocininas um forte inibidor e 
o etileno um eficiente promotor desse importante evento fisio
lógico (ver Cap. 13, Etileno). 

Além da auxina e do etileno, o ácido abscísico (ABA) também 
pode interagir con1 as citocininas, nesse caso de forma indireta. 
Deve-se considerar que, como o transporte das citocininas produ
zidas nas rafaes para os caules é dependente da taxa cranspiratória 
(via xilema), o ABA pode influenciar os níveis de citocininas na 
parte aérea, já que é um dos principais reguladores do fechamento 
estomático. A ocorrência de uma interação mais direta entre 
essas duas classes hormonais é sugerida pelo fato de o ABA ser 
um inibidor de regiões de replicação de DNA durante a mitose, 
tendo as citocininas justamente um efeito contrário. 

Balanço auxina/citocinina e o 
desenvolvimento vegetal 

Uma das principais características do desenvolvimento das 
plantas superiores, e que as distingue dos animais, é o fato de 
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esse desenvolvimento ocorrer predominantemente num estágio 
pós-embrionário, ou seja, a maior parte do desenvolvimento 
ontogenético se dá ao longo da vida da planta, com a formação 
contínua e repetitiva de órgãos, como ramos, raízes, folhas, flores 
e frutos. A organogênese continuada das plantas é o resultado 
da manutenção, mesmo na fase adulta, de tecidos embrionários 
denominados meristemas caulinar e radicular. Pouco depois 
da descoberta da auxina (1934) e das citocininas (1955), foi 
postulado que essas duas classes hormonais, agindo conjunta
mente, controlariam o desenvolvimento vegetal atuando dire· 
tamente na definição dos meristemas e, portanto, no tipo de 
órgão - caule ou raiz -a ser formado (Skoog & Miller, 1957) . 
Ao contrário das auxinas, normalmente associadas à indução 
de raízes, um balanço auxina/cirocinina favorável às citocininas 
induz a formação de gemas caulinares tanto in vitro quanto 
ex vitTo. A propósito, com relação ao efeito morfogenético 
desse balanço, é 1nister enfatizar que, sob condições normais, a 
concentração absoluta da citocinina, i1nprescindível à formação 
das gemas, não precisa ser necessariamente superior à da auxina. 
Existem consideráveis evidências de que esse efeito diferencial 
de auxinas e citocininas na indução de caules e raízes é impor
tante para o desenvolvimento integrado do vegetal. Desse modo, 
as citocininas produzidas nas raízes podem induzir a formação 
de ramos cujos ápices são centros produtores de auxina, a qual, 
por sua vez, é necessária à formação de mais raízes {Fig. 10.16). 
Isso posto, não seria exagero dizer que a arquitetura final da 
planta depende, em boa parte, da interação entre os sistemas 
caulinares e radiculares, e que a interação entre a citocinina e a 
auxina ocupa uma posição destacada nesse processo. O cresci
mento integrado e equilibrado entre caules e raízes é de imensa 
importância, pois esses órgãos possuem funções complementares 
na sobrevivência do vegetal. 

Embora as primeiras evidências de que o balanço auxina/cito· 
cinina controlava o desenvolvimento vegetal tenham surgido a 
partir de estudos com hormônios exógenos, ou seja, aplicados a 
tecido medular de caule de tabaco (Skoog & Miller, 1957), de 
modo geral a correta interpretação desse tipo de abordagem expe
rimental ou prática sofre uma série de limitações. Algumas dessas 
limitações são a falta de conheci1nento quanto à capacidade de 
absorção, transporte e inativaçilo pelo tecido no qual o hormônio 
foi aplicado, alé1n das alterações que o hormônio exógeno pode 
provocar no nível hormonal endógeno. Atualmente, duas abor· 
dagens têm sido empregadas para sobrepor essas 1 imitações. Uma 
delas é a dosagen1 do conteúdo hormonal endógeno nos tecidos 
(Peres et al., 1997) e a outra é através do uso de plantas transgê
nicas nas quais se introduzem genes que alteram o metabolismo 
ou a sensibilidade hormonal. Como os hormônios vegetais são 
mensageiros químicos presentes em concentrações muito redu
zidas nos tecidos (usualmente 10-9 moles/g de tecido fresco), 
sua quantificação toma-se dependente do domínio de técnicas 
analíticas muito sensíveis como a cromatografia do tipo HPLC 
(High Performance Uquid Chromawgraph;y) e o uso de anticorpos 
em ensaio do tipo ELISA (Enzyme Unked lmmuno Sorbem Assay ), 
além de espectrometria de massas (MS) acoplada à cromatografia 
gasosa (GC) ou ao HPLC. 
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FIGURA 10.16 

Crescimenro inregrado enrre caules e ra(zes promovido pelos mecanismos de produção, transporte e efeito das citocininas (Cks) e auxina 
(AIA). As Cks produzidas nos ápices radiculares e transportadas pelo xilema induzem a formação de ramos. Os novos ramos são fontes de 
AlA que, por sua vez, estimulam a produção de novas raízes. Na foto, podemos observar uma raiz de Lycopersicon hirsurum, a qual formou 
gemas caulinares quando a parte aérea foi removida. Note que os novos ramos se formaram após o estabelecimento de um dreno (intu
mescimento) na raiz. 

A despeito de os estudos utilizando determinação do conteúdo 
hormonal endógeno terem permitido um avanço substancial, 
deve-se considerar que também eles estão sujeitos a limitações. 
Uma dessas limitações é não se saber se o hormônio quantifi
cado encontrava-se ativo ou inativo. Outra limitação é a perda 
de informação quanto à compartimentarização interna (celular 
e tissular), já que, mesmo se utilizadas amostras muito pequenas 
de tecidos (mg), compartimentos heterogêneos são misturados 
durante os processos de extração. Desse modo, citocininas inativas 
presentes nos vacúolos dos tecidos dosados podem estar sendo 
contabilizadas como ativas. Por sua vez, os estudos envolvendo 
produç.ão de plantas transgênicas requerem que os genes a serem 
introduzidos estejam previamente isolados e clonados em vetores 
de transformação (plasmídeos multiplicados em Escherichia coli 
e/ou Agrobacterium). Além disso, sistemas para introdução desses 
genes nas plantas necessitam ser otimizados. A seguir, serão apre
sentados alguns exemplos de plantas transgênicas nas quais se 
introduziram genes que alteram a sensibilidade ou o metabolismo 
de citocininas e suas conseqüências sobre o desenvolvimento do 
vegetal. 

As primeiras plantas transgênicas com alterações no balanço 
auxina/citocinina foram resultantes da introdução do gene IPT 
de Agrobaccerium iumefaciens. Esse gene foi introduzido utili
zando-se diferentes promotores (seqüência responsável pela 
indução da transcrição do gene em estudo), o que causou certa 
variação no fenótipo de cada tipo de transgênico. As caracte· 
rísticas mais comumente encontradas em tais plantas foram a 
inibição da fom1ação de raízes e a perda de dominância apical, 
devido ao desenvolvimento de gemas caulinares axilares. A 
não-formação de raízes em plantas transgênicas expressando 
o gene IPT, sobretudo naquelas onde esse gene foi ligado a 
um promotor forte (35S de CaMV), obrigava a enxertia das 
plantas rransgênicas sobre plantas normais, visando a sobrevi
vência das primeiras. Em outros estudos, o gene IPT foi fundido 
com promotores induzidos para que as cicocininas passassem a 
ser produzidas somente quando se desse um estímulo. Nesses 
estudos, plantas rransgênicas crescendo sem ter o estfmulo para 
expressão de IPT apresentaram fenótipo normal, não necessi· 
tando mais ser enxertadas para que tivessem um sistema radi
cular. Um desses promotores, o qual é induzido por choque 



térmico, ou heat shock (HS), foi utilizado para produzir plantas 
transgênicas de Arabidopsis. Nessas plantas expressando o gene 
HS-IPT, a aplicação de choques térmicos (exposição a 40"C por 
1 hora, todos os dias) induziu alterações fenotfpicas (ex.: perda 
da dominância apical) não apresentadas por um único trata
mento prolongado. Esses resultados sugerem que, em alguns 
efeitos fisiológ icos, as Cks agem como um reostato,• regulando 
a intensidade de um sinal, e não como um interruptor do tipo 
liga/desliga (Rupp et ai., 1999). Resultados sugestivos também 
foram encontrados quando o gene !PT foi levado a se mani
festar apenas em determinadas partes de plantas transgênicas de 
tabaco (Estruch et ai., 1991). Em tecidos nos quais se verificou 
essa ocorrência, como foi o caso das folhas, houve acumulação 
local e restrita de citocininas, o que culminou na formação de 
gemas caulinares em pontos diferentes na própria lâmina foliar. 
Esse fenômeno, conhecido como epifilia, ocorre naturalmente 
em folhas de fortuna (Bryoph.ilum) e Kalanchoe. Curiosamente, 
quando a acu1nulação de citocininas ocorreu na planta como 
um todo, não houve ocorrência de epifilia. A constatação de 
que o acúmulo transitório de Cks não tem o mesmo efeito que 
o acúmulo constante, e de que há diferenças também quanto 
à acumulação local ou na planta como um todo, sugere que a 
ação hormonal, sobretudo o efeito do balanço auxina/citocinina 
no desenvolvimento, depende do estabelecimento de gradientes 
espaciais e temporais. Os principais responsáveis pelo estabele
cin1ento desses gradientes seriam as peculiaridades da síntese 
e transporte, alén1 das enzimas de inacivação de citocininas, 
discutidas no infcio deste capítulo. 

Os primeiros genes responsáveis pela inativação de citoci
ninas foram isolados em 1999 (Houba-Hérin et ai., 1999; Martin 
et ai., 1999a; 1999b) , possibilitando a alteração do conteúdo 
endógeno de citocininas de um modo inverso ao que já havia 
sido feito utilizando-se o gene IPT. Nesse sentido, tabaco trans
gênico superexpressando o gene para a oxídase de citocinina 
mostrou, pela primeira vez, o fenótipo de plantas com níveis 
reduzidos de Cks. Esse ineditismo se deve ao fato de que, de 
modo diferente de outros hormônios, não existem compostos 
qu(micos que possam ser utilizados como inibidores efetivos da 
biossCntese ou ação de Cks. As referidas plantas mostraram-se 
anãs como conseqüência de um retardamento grave do desen
volvimento dos ramos, incluindo a presença de entrenós curtos, 
folhas lanceoladas e epinásticas e redução da dominância a picai 
(este último item será abordado mais adiante, neste mesmo 
capítulo). Em conrrapartida, o crescimento do sistema radi
cular foi aumentado, e o número de raCzes laterais e adventícias 
também aumentou, o alongamento das raízes primárias foi mais 
rápido e primórdios de raízes laterais foram notados próximo 
do ápice radicular (Wemer et ai., 2001). Uma ourra maneira 
de diminuir o conteúdo endógeno de citocininas seria através 
da superexpressão de genes para as enzitnas que conjugam cito-

•o reostato é, basicamente, uma resistência de valor variável entre dois limites 
utilizndn paro conlt'Olar a intensidade de uma corrente elétrica. Exemplos de 
rcostntos &10 os botões de volume dos rádios e aparelhos de TV antigos. 
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cininas ativas. Isso foi demonstrado com plantas transgênicas 
de tabaco superexpressando o gene ZOG l, as quais formaram 
raCzes aéreas nos caules durante as primeiras duas semanas, 
crescendo sob alta umidade. Além disso, essas plantas também 
apresentaram reduzida dominância apical e entren6s curtos 
(Mok et al., 2000). 

Un1a característica que chama a atenção em todos os exemplos 
de plantas transgênicas com alterações no conteúdo de citoci
ninas e, conseqüentemente, no balanço auxina/citocinina é o fato 
de tanto plantas transgênicas com excesso (Medford et ai., 1989; 
Rupp et ai., 1999) quanto com falta (Mok et al., 2000; Werner et 
ai., 2001) de Cks apresentarem diminuição da dominância a picai. 
A interpretação correta de tais resultados exige um exame mais 
detalhado do processo de dominância apical. 

No processo de dominância apical típico, o ápice em cresci
mento de um caule inibe o crescimento das gemas laterais na 
mesma planta. A explicação mais difundida para a dominância 
apical é a hipótese da inibição pela auxina, segundo a qual esse 
hormônio, produzido no ápice, mover-se-ia basipetamente (do 
alto para baixo) para as gemas laterais e inibiria seu crescimento. 
Uma das evidências para essa hipótese é a demonstração de que 
a perda da dominância apical promovida pela decapitação do 
ápice (supressão da síntese de auxina) é recuperada pelo trata
mento da planta decapitada com auxina. Contudo, essa expli
cação não contempla a constatação de que o efeito inibitório da 
auxina vinda do ápice, ou quando aplicada, pode ser revertido 
pela aplicação de citocininas diretamente sobre as gemas late
rais. Isso sugere que a dominância apical é uma típica resposta ao 
balanço auxina/citocinina, assim como outros processos do desen
volvimento vegetal. Desse modo, un1 melhor entendimento da 
dontlnância apical ocorreu quando se constatou que, em plantas 
intactas, as citocininas vindas das raízes tendem a se acumular nos 
ápices produtores de auxina, promovendo um balanço auxina/ 
citocinina favorável ao seu desenvolvimento. Com a remoção do 
ápice caulinar, as citocininas passam a se acumular nas gemas 
laterais, promovendo seu desenvolvimento. Há suspeitas de que 
a própria auxina produzida no ápice caulinar controle o conteúdo 
de citocininas que chegam até as gemas axilares. Em plantas 
intactas crescendo ativamente, o acúmulo de auxina e cicocininas 
na ge1na apical poderia levar ao seu desenvolvimento simples
mente promovendo divisão e expansão celular, além do estabe
lecimento de um dreno nessa região en1 detrimento das gemas 
laterais. Tanto a retirada do ápice quanto a aplicação de cito
cininas nas gemas laterais deslocariam o dreno e a dominância 
seria quebrada. De igual modo, a aplicação de auxina na ponta 
de planras decapitadas manteria o dreno e a dominância. Por 
esse mecanismo, vemos que a dominância apical depende da 
formação de gradientes internos de auxina e citocininas para que 
os drenos sejam estabelecidos. A ausência desses gradientes em 
plantas transgênicas, devido à expressão continuada dos genes 
de biossíntese ou inativação de citocininas na planta con10 um 
todo, explicaria a reduzida dominância apical verificada tanto 
em plantas com níveis elevados quanto com níveis baixos desse 
hormônio. 
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Citocininas na interação entre 
os vegetais e o ambiente 

Conforme visto no item anterior, a citocinina, ou, mais preci
sa1nente, o balanço auxina/citocinina, é essencial para o desen
volvimento pós-embrionário dos vegetais. Esse tipo de desenvol
vimento, envolvendo a formação de órgãos ao longo de todo o 
ciclo de vida, por si só já constitui un1a resposta às variações do 
ambiente. Dessa forma, os vegetais, embora sejam organismos 
sésseis, podem interagir com o ambiente através da indução ou 
repressão dos processos que levam à formação de novos tecidos 
e órgãos, de modo a garantir sua sobrevivência e reprodução. 
As citocininas estão envolvidas intensamente na resposta das 
plantas a, pelo menos, quatro estirnulos externos: luz, tempera
tura, nutrientes e interação com outros organismos. 

LUZ 
Co1n relação à luz, são conhecidos os efeitos das citocininas na 
diferenciação de pró-plastídeos em c loroplastos e biossíntese 
de clorofila. A aplicação de citocininas em plântulas mantidas 
no escuro tende a mimetizar o efeito da luz na promoção 
da abertura e expansão dos cotilédones e na inibição da 
expansão celular exagerada dos caules, a qual é conhecida 
como estiolamento. Contudo, é interessante notar que, em 
plantas de Catasetum fimbriatum (Orchidaceae) transferidas 
para o escuro, a retomada da atividade dos meriscemas apicais 
e laterais, os quais posteriormente originam ramos estiolados 
(Fig. 10.17) , coincide com uma elevação rápida de cerca de 
oito vezes na concentração de citocininas endógenas (Suzuki 
et al., 2004). No referido experimento, a elevação transiente 
do nível endógeno de citocinina parece estar associada à 
quebra da dominância do pseudobulbo, um órgão de reserva 
cm orquídeas, e ao conseqüente estabelecimento de novos 
drenos necessários ao desenvolvimento das gemas caulinares, 
as quais, na ausência de luz, posteriormente crescem de modo 
estiolado. 

NUTRIENTES MINERAIS 

U1n dos principais nutrientes com os quais as citocininas inte· 
rage1n é o nitrogênio. Coincidentemente, a clorose, bem como 
a aceleração da senescência das folhas devido à deficiência 
de N, lembra os aspectos adquiridos por tecidos com baixos 
níveis de cicocininas. Já foi sugerido que, como as citocininas 
são compostos nitrogenados (adenina), a deficiência de nitro
gênio poderia ter reflexo direto na biossfn tese desse hormônio. 
Levando-se em conta que o nitrogênio normalmente equivale 
a 1,5% da matéria seca das plantas, e que a porcentagem de 
citocininas nos tecidos vegetais não chega à milionésima parte 
desse valor, é pouco provável que uma deficiência de nitrogênio 
possa vir a ser limitante para a biossíntese desse fitorrnônio. Tal 
constatação leva à postulação de que a interação entre essas 
duas substâncias deve se dar, portanto, em um outro nível, este 
certamente mais complexo. 

FtGLRA 10.17 
Formação de ramos laterais estiolados (estruturas brancas) em pseu
dobulbo de Catasetum fimbriaumt (Orchidaceac), após 20 dias da 
transferência do frasco do claro para o escuro. Dosagens das cito
cininas endógenas 1nostraram uma pronunciada elevação nos seus 
teores em co1nparnção às plantas mantidas no claro. (Foto do Dr. 
Rogério M. Suzuki.) 

Uma interação possível poderia dar-se através da regulação das 
enzimas do metabolismo de nitrogênio. Nesse sentido, existem 
evidências de que as citocininas são ativadoras da enzima redu
rase do nitrato. Além disso, já se constatou, e1n plantas de milho, 
que a aplicação de nitrato leva temporariamenle ao acú1nulo de 
Cks prilnciro nas rafz.es, depois na solução xilc1nática e, final
mente, nas folhas (Takei et ai., 2001b). Estudos subseqüentes 
desse grupo de pesquisadores com plantas de A. thaliana (Takei 
et ai., 2004) vieram mostrar que a presença do fon NQ3- esti
mulava, significativamente, a expressão do gene At!PT, o qual, 
conforme já mencionado anteriormente, é responsável pela codi
ficação da enzima chave na síntese de citocininas: a ísopentenil 
tranSferase. Dentre os vários genes estudados dessa família, o 
ArlPT3 foi o que se mostrou mais responsivo ao N03 , enquanto 
o At!PT5 era mais efetivo em tratamentos prolongados tanto 
com N03 - quanto com NH4 +. Isso sugere que as plantas eleva
riam a concentração de Cks nas rafzes em resposta ao nitrato e 
ao amônio, sendo essa classe hormonal posteriormente transpor
tada para os caules. Assim, as Cks podem representar um sinal de 
longa distância indicando a disponibilidade de nitrogênio da raiz 
para o caule, possivelmente para coordenar o desenvolvimento 



dessas duas partes complementares no vegetal. Essa constatação 
esra de acordo com o amplo efeito que a adubação nitrogenada 
pode apresentar sobre as plantas, sob a forma de maior vigor, 
esverdeamento foliar e iniciação de novas gemas caulinares e 
ramos (quebra da dominância apical). 

TEMPERATURA 

Há boas evidências disponíveis do efeito da temperatura sobre o 
teor das ci tocininas endógenas. Estudos realizados com algumas 
espécies de orquídeas tropicais têm evidenciado um efeito 
promotor de temperaturas baixas na floração dessas plantas 
(vernalização), bem como, paralelamente, nos teores endó
genos de suas citocininas. Assim, plantas híbridas de Dendro
bium nobile apresentaram um incremento gradual nos níveis de 
zeatina, nas gemas laterais encontradas ao longo do pseudo
bulbo, a partir de fevereiro (verão) até junho (inverno - Região 
Sudeste do Brasil), coincidindo o último mês com o início do 
desenvolvin1ento das gemas florais. Corroborando o efeito da 
diminuição da temperatura na elevação dos teores de citoci
ninas endógenas ao longo de vários meses, escudos envolvendo 
tratamentos termoperiódicos mais curtos, de 12 horas (lOºC 
luzn5ºC escuro), aplicados nessas mesmas plantas ao longo de 
30 dias, resultaram em uma elevação altamente significativa de 
citocininas, principalmente das formas Livres e ribosídicas de 
zeatina e isopenteniladenina, tanto nas gemas laterais quanto 
nas folhas dessa orquídea, tendo, nesse caso, a concentração de 
zeatina alcançado valores expressivamente superiores aos seus 
níveis iniciais (Fig. 10.18). A aplicação de benziladenina em 
plantas de Dendrobium, bem como em outros gêneros de orquí
deas tropicais, tem-se mostrado eficiente na floração. Mesmo 
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FIGURA 10.18 
Variações dos teores endógenos de zeadna em gemas laterais e 
folhas de plantas de Dendrobium "Second Love" (Orchidaceae), 
incubadas a lOºC (escuro) e 25ºC (claro), durante 30 dias. MF, 
matéria fresca; Co, controle sem incubar. As barras indicam o erro 
padrão das médias. {Kátía O. Campos, dissertação - Laboratório de 
Fisiologia Vegetal, IB-USP.) 
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pequenas porções caulinares de plantas híbridas de D. nobile, 
ainda no estado juvenil, podem ser induzidas a florescer in llÍtro, 
quando incubadas na presença de thidiazuron, uma potente 
cicocinina sintética (Ferreira et al., 2006). Reforçando ainda o 
efeito promotor de tratamento termoperiódico sobre os níveis 
endógenos de citocinina, plantas de Phalaenopsis (Orchidaceae) 
submetidas a temperaturas elevadas apresentaram uma dimi
nuição nos teores dessas substâncias paralelamente à inibição 
da floração (ver Cap. 18, Floração). 

Apesar do efeito promotor das citodninas endógenas e 
exógenas na floração das plantas orquidáceas supra mencionadas, 
os resultados disponíveis até o presente não são ainda consistentes 
o bastante para se inferir sobre a atuação efetiva desse grupo de 
hormônios na passagem dramática do estado vegetativo para o 
estado floral. Os escudos indicam somente que as citocininas 
participam de alguma forma do desenvolvimenro de gemas, estas 
já no estado floral (portanto, já induzidas), provavelmente por 
meio da retotnada das divisões celulares de seus meristemas. O(s) 
sinal(ais), responsável{eis) pela indução floral propriamente dita 
permanece(m) ainda desconhecido(s). 

INTERAÇÃO COM MICROORGANISMOS 
Quanto à interação das plantas com outros organismos, é 
bastante conhecido que a formação de galhas provocadas por 
larvas de insetos, fungos e bactérias (ex.: Agrolxu:terium) envolve 
a produção de citocininas. Enquanto certos microorganismos e 
larvas de insetos produzem e excretam cicocininas, em Agrobac
cerium há a passagem de um gene de produção de cicocininas 
(lPT) para o tecido infectado, modificando-o geneticamente. 
Outra infecção deletéria à planta hospedeira é a formação descon
trolada de ramos laterais (fasciação), nas chamadas vassouras
de-bruxa, provocadas por fungos produtores de citocininas {Fig. 
10.19). Além das fasciações, os fungos produtores de citocininas 
também podem induzir a formação das conhecidas "ilhas verdes" 
{Fig. 10.19) nos locais infectados. A inibição da senescência e 
o estabelecimento de drenas característicos das "ilhas verdes", 
assim como a promoção da organogênese nas galhas e fasciações, 
são conhecidos efeitos das citocininas e, obviamente, favorecem 
o aporte de nutrientes para os organismos que se instalam nos 
tecidos vegetais. Há, todavia, interações que resultam no estabe
lecimento de simbioses benéficas, conforme ocorre em raízes de 
plantas legun1inosas e Rhizobium sp., bactéria fixadora de nitro
gênio. Nesse caso, quando já no interior do parênquima radicular, 
as citocininas produzidas pela bactéria levam à reromada das 
divisões celulares, dando início à formação do nódulo radicular 
(ver Cap. 3, Fixação do Nitrogênio). 

CITOCININAS E BIOTECNOLOGIA 
Ao longo desce capítulo, pode-se perceber que as citocininas 
são uma classe hormonal intensamente ligada à biotecnologia 
de plantas, já que são pré-requisito indispensável para a divisão 
celular, possibilitando a multiplicação de células com a formação 
de tecidos e órgãos in vitro. Entre os processos biotecnológicos 
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Fil;LRA 10.19 
Papel das citocininas na interação planta-microorganismo. A foto 
superior evidencia a formação de "ilhas verdes" nos locais onde hã 
lesões provocadas por fungos em folha de mangueira (Mangifera 
indica). Abaixo pode ser observada a chamada "vassoura-de-bruxa" 
do cacaueiro (Theobroma cacao). A "vassoura-de-bruxa" consiste 
em uma intensa brotação, a qual está relacionada à produção de 
citocininas pelo fungo Crinipellis perniciosa. (Foto: Prof. Dr. Antônio 
Figueira - CENA/USP.) 

dependentes da cultura in vilro, pode-se destacar a clonação de 
plantas (micropropagação), a obtenção de plantas haplóides, o 
cultivo e a fusão de protoplastos (células destituídas de parede 
celular), a produção de substâncias comercialmente importantes, 
a partir do cultivo de células e órgãos, e a produção de plantas 
transgênicas. 

Através da n1icropropagação, um elevado número de mudas de 
espécies frutíferas, ornamentais ou hortícolas podem ser produ· 
zidas in vitro a partir de células, tecidos e órgãos de uma planta 
doadora (matriz). Normalmente, a planta doadora é um exemplar 
portador de características valiosas, previamente selecionadas, e 
sua micropropagação possibilita a obtenção de um grande número 
de mudas geneticamente idênticas em um tempo e espaço redu
zidos. Por meio ainda da micropropagação, é perfeitamente viável 
a eliminação de patógenos endoffcicos, co1no vírus, bactérias e 
fungos, que causam sérios prejuízos ao crescimento e à produção 
das plantas infectadas. Nesse caso, a obtenção de plantas sadias é 
conseguida pelo isolamento e cultivo de ápices caulinares muito 
reduzidos, já que os meristemas geralmente são livres desses , 
conta1ninantes. E quase certo que a batatinha e os morangos 
encontrados hoje em mercados e feiras tenham sido produzidos 

por plantas que, por sua vez, foram geradas a partir de matrizes 
clonadas em um laboratório comercial de biotecnologia. Tais 
Laboratórios são grandes importadores de citocininas, e pode-se 
dizer que essas substâncias, cujos preços podem variar, em moeda 
norte-americana, desde US$ 15,00 o grama (BAP) até US$ 3,00 
o miligrama (zeatina), fazem parte dos custos de produção de 
muitos alimentos que hoje consumimos. 

A aplicação de citocininas em anteras imaturas cultivadas 
in vitro pode alterar a via normal de desenvolvin1ento dos seus 
micrósporos, os quais normalmente dariam origem aos grãos 
de pólen, induzindo a formação de plantas haplóides. Urna das 
vantagens das plantas haplóides é que, ao se restituir o conjunto 
complementar de cromossomos nesses indivíduos, através de 
tratamento com uma substância denominada colchicina, as 
plantas resultantes serão 100% homozigotas. As sementes produ
zidas em plantas homozigotas gerarão outras plantas idênticas à 
planta-mãe, tendo as mesmas vantagens da propagação clonai 
convencional ou por micropropagação. 

Tanto a fusão de protoplastos quanto a produção de plantas 
transgênicas são estratégias utilizadas para a introdução de genes 
de interesse em espécies cultivadas. Esses dois métodos possibi
litam a passagem de genes entre espécies que não poderiam ser 
intercruzadas. Em ambos os processos, o evento ocorre no nível 
celular e, portanto, há necessidade de obtenção de uma planta 
inteira a partir da referida célula. A regeneração de uma nova 
planta a partir de uma célula envolve divisão e diferenciação in 
vitrO, sendo os dois processos dependentes do emprego de cito· 
cininas. 

O efeito marcante das citocininas no estabelecimento de 
drenos e na inibição da senescência também sugere importantes 
aplicações biotecnológicas. Em ambientes naturais, a senescência 
dos órgãos vegetais possui uma importância ecológica clara se 
considerarmos que, por exemplo, quanto mais tempo viver uma 
folha, maior será a exposição a fatores que limitarão sua fotos
síntese, tais como as intempéries, os patógenos e as pragas. Já 
no ambiente agrícola, onde essas limitações tendem a ser mini
mizadas com o uso do cultivo protegido (estufas agrícolas) e 
aplicação de inseticidas e fungicidas, pode ser compensatório 
inibir a senescência e estender o período produtivo de órgãos 
fotosslntécicos. Uma das maneiras de conseguir isso poderia ser 
a produção de plantas transgênicas com superprodução de citoci· 
ninas. Contudo, como o excesso de citocininas pode afetar nega
tivamente outros processos do desenvolvimento, seria necessário 
que o sistema fosse auto-regulado de tal modo a não permitir o 
acúmulo excessivo de c itocininas e a inibir somente a senes· 
cência. Tal especificidade foi conseguida em um sistema onde 
o gene !PT foi ligado ao promotor SAG (Senescence-Associated 
Genes), o qual, conforme indicado pelo próprio nome, é induzido 
pela senescência (Gan & Amasino, 1995). Dessa forma, no refe
rido siste1na, o infcio da senescência induz o promotor SAG, o 
qual ativa o gene IPT, desencadeando a produção de cicocininas 
e, por conseguinte, a inibição da senescência e a produção em 
excesso das própriascicocininas (Fig. 10.20). As plantas transgê
nicas expressando esse sistema possuem folhas que permanecem 
funcionais na realização da fotossíntese por um período prolon· 
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FIGLRA 10.20 
Siscema auco-regulado, para inibição de senescência em folhas de 
rabaco, represcnrado pela ligação do promotor SAG ao gene IPT, 
responsável pela síntese da enzima isopencenil cransferase. Nesse 
siscema, o início da senescência desencadeia a produção de cicoci
ninas, as quais são inibidoras de scnescência e, poc isso, previnem 
sua própria produção em excesso ("feedback negativo"). (Modificado 
de Gan & Arnasino, 1995. As setas indicam ativação e as barras 
inibição.) 

gado, aumentando assim a produção de matéria seca da planta 

como um todo . 
• 
E de amplo conhecimento q ue o aun1ent0 da produção de 

matéria seca (MS) cm si não significa aumento de produtividade, 

a menos que esse aumcnco seja na parte colhida da planta, o que 

afeta positivamente o chamado índice de colheita (relação entre 

a MS da parte colhida e a MS total). De modo semelhante ao 

sistema discutido aqui, a ligação do gene IPT a promotores que 

se expressam nas partes colhidas das plantas cultivadas poderia 

deslocar a produção de citocininas e, conseqüentemente, o esta· 

belecimento de drenos para essas partes. Um exemplo disso foi 

a produção de plantas transgênicas de tomateiro expressando 

o gene IPT ligado a um promotor que só se expressa em tecido 

de ovário (Martincau et ai., 1995). Nessas plantas, o acúmulo 

de citocininas nos ovários aumentou a força do dreno, fazendo 

com que os frutos formados acumulassem mais fotoassimilados, 

o que se traduziu cm um aumento do chamado Brix, índice que 

indica o teor de sólidos solúveis, principalmente açúcares. No 

referido experimento, não houve um aumento no tamanho do 

fruto , já que as plantas transgênjcas tenderam a produzic um 

maior número de frutos por planta, devido a un1 1naior «pega· 

mento" de ovários fecundados. Contudo, un1 dos parâmetcos que 

mais se buscam na produção de tomate e outros frutos é justa· 

mente o aumento do Brix. 

CONCLUSÕES E PERSPECTIVAS 
Neste capkulo, procurou-se destacar, logo de início, como 
uma única pergunta sobre qual seria o "fator" responsável pela 

divisão celular acabou culminando na geração de todo um corpo 

de conhecimentos que permite, hoje, não só entender melhor 
o desenvolvimento vegetal, como também fazer manipulações 

biotecnológicas que têm revolucionado a agricultura. Certa

mente, o gerador de todo esse processo foi o brilhante cientista 
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Dr. Folke Skoog (1909- 2001), o descobridor das citocinin.as, 
cujo insofismável mérito foi ter elaborado uma grande pergunta 

e desenvolvido um bom modelo experimental para respondê

la. Isso posco, é dispensável ressaltar a importância da pesquisa 

básica para permitir um salto qualitativo e conceituai no desen· 
volvimento de novas tecnologias. 

Por ourro lado, tem sido freqüente a constatação de que 

avanços tecnológicos também podem gerar novos conhecimentos 
básicos. Desse modo, conforme visco neste capítulo, duas recentes 

abordagens tecnológicas, a obtenção de plantas transgênicas e a 
disponibilidade das seqüências de genomas inteiros, têm poten

cializado as pesquisas sobre o metabolismo e o modo de ação das 

citocininas. Nesse sentido, uma abordagem promissora deverá ser 
a obtenção de novos mutantes e plantas transgênicas correspon· 
dentes aos milhares de genes de funções ainda desconhecidas no 

genoma de algumas plantas-modelos. Tal abordagem genética, 
aliada a estudos bioquímicos envolvendo principalmente a deter

minação do conteúdo endógeno e da dinâmica (biossíntese, trans
porte e inativação) hormonal, deverá fazer nossos conhecimencos 

sobre as citocininas e o próprio controle do desenvolvimento 

vegetal aumentar consideravelrnente nos próximos anos. 
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CAPÍTULO 11 

Miguel Pedro Guerra e Maria Aurineide Rodrigues 

INTRODUÇÃO 
As giberelinas constituem uma classe de hormônios capaz de 
modular o desenvolvimento durante todo o ciclo de vida da 
planta. Apesar da importância indiscutível das giberelinas no 
desenvolvimento das plantas superiores, de maneira curiosa esse 
grupo de substâncias foi descoberto por meio de pesquisas com o 
fungo Gibberella fujikuroi, demonstrando que as giberelinas não 
ocorrem exclusivamente cm plantas. A denominação generali
zada "giberelina", na realidade, se refere a um grupo numeroso de 
126 substâncias já identificadas em plantas, fungos e/ou bactérias, 
as quais possuem em comum a estrutura química básica. Dentre 
essa diversidade de formas distintas de gibcrelinas, somente um 
pequeno número delas são bioativas. 

A bioatividade das giberelinas é dependente de sua estrutura 
quúníca e é definida com base em sua biossíntese, metabolismo 
e/ou controle de inativação. informações recentes obtidas com 
a utilização de plantas mutantes para diferentes passos da bios
síntese ou transdução de sinais de giberelinas têm resultado em 
contribuições substanciais para uma 1nelhor compreensão sobre a 
importância, o metabolismo e os mecanismos de ação dessa classe 
de hormônios no crescimento e desenvolvimento das plantas. 

O primeiro efeito detectado das giberelinas nas plantas foi 
o estlmulo do alongan1ento caulinar. Posteriormente, elas vêm 
se revelando importantes participantes também em diversos 
processos essenciais ligados ao desenvolvimento, como germi
nação, diferenciação foliar, conttole do meristema apical caulinar, 
transição da fase juvenil para madura, determinação sexual, 
iniciação e desenvolvimento floral, iniciação e desenvolvimento 
de frutos, entre ourros. O modo pelo qual as giberelinas influen
ciam cada um desses eventos será abordado adiante com maior 
detalhe. 

Frente à influência notável desse hormônio sobre os eventos 
de desenvolvimento e crescimento das plantas, não surpreende o 

fato de as giberelinas representarem um foco de grande interesse 
na pesquisa fundamental, com reflexos potenciais nada despre
zíveis na área comercial e agronômica. Algumas das aplicações 
das giberelinas nesse campo serão apresentadas no final do capí
tulo. 

HISTÓRICO E OCORRÍNCIA 
Assim como as auxinas e as citocininas, as gibcrelinas representam 
uma das principais classes de hormônios vegetais; no entanto, a 
sua descoberta não se deu em plantas, mas em fungos. 

A origem da pesquisa com giberelinas teve início na década 
de 1920, quando agricultores japoneses relataram a existência 
de uma doença que ocasionava o crescimento anormal em 
plantas de arroz (Ory;:a saii11a), acarretando prejuízos à produção 
de sementes. Os sintomas desta doença, chamada de bakanae 
("doença da planta-boba", cm japonC!s), eram caracterizados pelo 
desenvolvimento de plantas alongadas, com folhas esguias e colo
ração amarela pálida (devido à inibição da produção de cloro
fila) e raízes atrofiadas. Nessa época, fitopatologistas japoneses 
detectaram que esse crescimento anormal era provocado pela 
presença do fungo infectante Gibberella fujikuroi, o qual excretava 
um composto que causava a doença bakanae. Durante a década de 
1930, os pesquisadores japoneses isolaram a substância produzida 
pelo fungo, denominando-a de "giberelina". Em seguida, ainda 
no japão, foram obtidos cristais impuros de outros dois compo
nentes com atuação no crcscinlento vegetal a partir de G. fuji
kuroi, os quais foram denominados giberelina A e giberelina B. 
No encanto, devido à impureza das amostras, esses pesquisadores 
não lograram sucesso na determinação da estrutura qu(mica da 
forma ativa da giberelina. 

Somente na década de 1950, após o término da Segunda 
Guerra Mundial, a estrutura química da giberelina na forma 
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ativa foi elucidada, de maneira concomitante, por dois grupos 
de pesquisa: um na Inglaterra (Imperial Chemical Industries -
ICI) e outro nos EUA (Departamento de Agricultura - USDA). 
Amostras foram trocadas entre esses dois grupos e as duas subs
tâncias foram identificadas co1no sendo uma giberelina ativa com 
propriedades qu(micas e físicas idênticas, sendo aceito por ambos 
os grupos o nome "ácido giberélico" para designá-la. Nessa mesma 
época, na Universidade de Tóquio, foram isoladas, a partir da 
giberelina A, três novas giberelinas: A1, A2 e A3, sendo que a 
giberelina A3 se mostrou equivalente ao ácido giberélico. 

As primeiras evidências na literatura de que as giberelinas 
eran1 substâncias de ocorrência natural en1 plantas superiores 
só apareceram em meados da década de 1950, sendo que ao 
longo dos anos 1960, quando o número de giberelinas isoladas 
de fungos e/ou vegetais superiores aumentou rapidamente, veri
ficou-se o quão numeroso era esse grupo de substâncias. Dessa 
forma, foi estabelecido um acordo de que todas as giberelinas 
deveriam ser designadas por números, os quais deveriam seguir 
a ordem de descoberta e identificação, de maneira independente 
da origem (por exemplo, seguindo a classificação: AG., AG2, 

AG3, .. ., AGJ. 
Ao longo dos últimos 20 anos, com a utilização de técnicas 

analíticas cada vez mais aprin1oradas, un1 nún1ero substancial de 
giberelinas vem sendo identifícado. No momento presente, já são 
conhecidas 126 formas diferentes. Apesar do grande número, 
poucas giberelinas são tidas como ativas, destacando-se o ácido 
giberélico (AG3) con10 o principal componente bioativo na 
maioria das plantas. Grande parte das formas já identificadas 
(cerca de 80%) ocorre exclusivamente em plantas superiores, 
cerca de 10% são enconrradas somente em fungos e ourros 10% 
são enconrrados em ambos os organismos. Algumas poucas formas 
de giberelinas foram também identificadas em bactérias. 

A maioria das plantas possui 10 ou mais giberelinas diferentes, 
sendo que ocorrem freqüentemente variações nos tipos predomi
nantes dessas substâncias entre as espécies vegetais. Em tecidos 
de origem fúngica, material onde as giberelinas foram primeira
mente identificadas, a produção dessa classe hormonal é muito 
mais elevada do que os teores médios encontrados nos tecidos 
vegetais. No entanto, em fungos as giberelinas são produtos do 
metabolismo secundário, sendo que sua função no metabolismo 
desses organismos, se existente, ainda não é conhecida. 

Neste capítulo, adotou-se a sigla "AG" como designativa de 
• 

giberelinas, em referência ao "Acido Giberélico" em língua portu-
guesa. 

BIOSSÍNTESE 
O entendimento acerca da regulação da homeostase das gibere
linas (AG) no crescimento e no desenvolvimento vegetal vem 
sendo aprofundado nos últimos anos graças aos resultados obtidos 
com pesquisas tanto das vias de biossmtese quanto da sinalização 
dessa classe hormonal. Um conhecimento razoável sobre a via 
biossintética de giberelinas foi primeiramente obtido com estudos 
utilizando-se o fungo Gibberella fujikurai. 

A via biossintética de AG nas plantas, por sua vez, vem sendo 
elucidada pela combinação de abordagens bioquímicas e gené
ticas. Os genes que codificam algumas enzimas-chave da bios
síntese de giberelinas já foram identificados em várias espécies, 
auxiliando, dessa forn1a, na ampliação do conhecimento sobre os 
fatores que regulam o metabolismo dessa classe hormonal. Esses 
avanços têm contribuído, por exemplo, para o conhecimento de 
que a biossíntese de giberelinas é fortemente regulada por alguns 
fatores ambientais, tais como fotoperíodo e temperatura, os quais 
podem alterar os teores de giberelinas ativas por afetarem passos 
específicos da rota biossintética. 

A despeito de as vias de biossíntese de AG serem considera
velmente complexas, serão abordadas a seguir algumas das carac
terísticas mais relevantes desse evento em plantas, incluindo os 
principais locais de produção, as vias biossintéticas com seus 
componentes e precursores, bem como algumas substâncias 
capazes de inibir a biossíntese das giberelinas. 

Principais locais de biossíntese 
Nas plantas superiores, os principais sítios de biossíntese de gibe
relinas são as sementes, frutos em desenvolvimento e tecidos 
vegetativos em rápido crescimento. A localização das moléculas 
de RNArn dos genes de biossíntese de AG indica um padrão 
complexo que varia de acordo con1 o estágio de desenvolvimento 

. , . em muitas espec1es. 
A distribuição de giberelinas nas ra(zes parece ocorrer de 

maneira não uniforme, sendo as regiões jovens as n1ais efetivas 
na sua biossíntese. Assim, por exemplo, em ápices radiculares 
e raízes laterais de ervilha (Pisum sativum) os teores de AG são 
relativamente mais elevados do que nas partes mais maduras. 
Constatou-se também que a expressão dos genes promotores da 
biossmtese de giberelinas ocorre em maior grau nos ápices radicu
lares e caulinares em relação aos demais tecidos de plântulas. 

As sementes em desenvolvimento são fontes ricas de enzimas 
biossintéticas de AG, de transcritos correspondentes a essas 
enzimas e de giberelinas propriamente ditas. Foram essas caracterís
ticas presentes nas sementes imaturas de feijão (Phaseal.us vulgaris) 
que possibilitaram a utilização desse material para o isolamento 
da primeira giberelina em plantas superiores. Posteriormente, as 
sementes de abóbora (Curcubita ma.rima) em desenvolvimento 
foram introduzidas corno importante modelo de estudos para 
desvendar nluitos dos passos hoje conhecidos da biossíntese de 
giberelinas em plantas superiores, já que essas sen1entes também 
oferecem uma fonte conveniente de purificação de enzimas bios
sintéticas, assim como de clonagem de seus respectivos genes. 

Alguns sinais ambientais corno luz e temperatura podem 
alterar a localização da bioss(ntese de giberelinas em sementes, 
sendo que a produção dessa classe hormonal, em geral, ocorre 
em duas fases principais nessas estruturas. A primeira fase ocorre 
imediatamente após a antese e parece estar relacionada com o 
crescimento do fruto. A segunda ocorre quando as sementes 
em maturação estão aumentando de tamanho e resulta em um 
grande acún1ulo de giberelinas no seu interior. No entanto, as 
concentrações de AG não permanecem elevadas até o fim do 



desenvolvimento das sementes, sendo que os teores endógenos 
de giberelinas tendem a declinar no final da sua maruração. 

A maior parte dos estudos de biossíntese de giberelinas 
emprega como estratégia experimental os chamados sistemas de 
células livres (cell-free system) obtidos de partes das sementes, 
tais como do endosperma e de cotilédones. Esse tipo de sistema 
é muito utilizado como uma ferramenta in vitro para escudos de 
reações biológicas que ocorrem dentro das células, com menor 
interferência dos componentes celulares vizinhos. O emprego dos 
sistemas de células livres, portanto, reduz os problemas associados 
com o acesso ao substrato no tecido e, além disso, permite avançar 
nos escudos das propriedades bioquímicas das enzimas associadas. 
Esse trabalho árduo envolvido na elucidação dos intermediá
rios biossintéticos, usualmente, é realizado com a utilização de 
isótopos marcados, os quais são aplicados a organismos intactos 
ou aos extratos de células livres, e, finalmente, os produtos das 
reações são identificados pela técnica denominada de cromato· 
grafia gasosa ligada a espectometria de massa (CG-MS). 

Estrutura química e precursores 
Diferentemente dos oucros honnônios vegetais, as giberelinas são 
definidas mais por sua estrutura quúnica do que por sua atividade 
biológica, sendo a característica comum entre as diferentes formas 

ent-caureno 
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de AO o fato de que todas são derivadas do anel ent-caureno (Fig. 
11. l). Os elementos pertencentes a esse grupo de hormônios são 
classificados como diterpenóides tetracíclicos constituídos de 
quatro unidades de isoprenóides, com o arranjo estrutural ent
giberelano (Fig. 11.1). As giberelinas poden1 ser divididas em dois 
grupos em relação à sua estrutura química: AG-C20 (giberelinas 
que contêm 20 átomos de carbono) e AG-C19 (giberelinas que 
perderam o C20, ou seja, o carbono na posição 20) e possuem um 
anel -y-lactona (Fig. 11.1). 

Os primeiros passos da biossíntese para as giberelinas contam 
com a formação da unidade biológica isopreno, o isopencenildifos
fato (IPP), a qual é adicionada ao dimetilalil difosfato (DMAPP) 
sucessivamente para formar os intermediários geranil difosfato 
(CJO), o farnesil difosfaco (C1s) e o geranilgeranil difosfato (Czo) 
pela via dos terpenóides no interior dos plastídeos (Fig. 11.2). 

Até pouco tempo atrás, acreditava-se que o ácido rnevalônico 
era o único precursor imediato do IPP na biossíntese de todos os 
terpenóides. Contudo, foi demonstrada, recentemente, a exis
tência de duas rocas de biossíntese de terpenóides: uma depen
dente e outra mdependente do ácido mevalônico. A primeira 
ocorre nocicossol e a segunda nos cloroplascos (Fig. 11.2). A roca 
biossintética de cerpenóides que resulta na síntese do precursor 
IPP nas plantas parece ocorrer, preferencialmente, pela via inde
pendente do ácido mevalônico, a qual se dá a partir da reação 
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Arranjo escrucural do ent-caureno, do ent-giberelano, de uma giberelina do tipo AG..C20 (giberelinas que contêm 20 átomos de carbono) e 
de uma giberelina do tipo AG-C19 (giberelinas que perdera1n o carbono na posição 20 [C20 indicado em azul] e possuem urn anel ')'·lactona 
[apresentado cm vermelho]). 
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entre gliceraldeido-3-fosfato e piruvato. No entanto, em alguns 
casos, corno no endosperma de sementes de abóbora, o !PP pode 
ser formado também no citossol a partir do ácido mevalônico, 
derivado de acetil-CoA. 

Após a formação da molécula geranilgeranil difosfato (GGDP) 
a rota metabólica pode ser direcionada especificamente para bios
síntese das giberelinas, sendo o GGDP utilizado como precursor 
comum dos diterpenóides (por exemplo, giberelinas e cadeia fito! 
da clorofila) e dos tetraterpenos, como no caso dos carotenóides , 
(ver Cap. 12, Acido Abscfsico). 
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Etapas da via biossintética 
Na maioria das espécies vegetais a via biossíntética de gibere
linas é dividida em três partes, as quais são separadas com base 
na compartimentação subcelular dos componentes envolvidos, 
tais como substratos e enzimas. 

Na primeria etapa, que ocorre preferencialmente nos plas
tídeos, há o envolvimento da ciclização de GGDP a ent-copalil 
difosfato, que é convertido a ent-caureno, e cujas reações são 
catalisadas pelas enzimas solúveis sintase do ent-copalil difosfato 
(CPS) e sintase do ent-caureno (Fig. 11.3). Estudos bioquímicos 
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Principais passos da via biossintética de giberelinas nas plantas superiores, mostrando a separação espacial das três etapas que ocorrem nos 
plastídeos, retículo endoplas1nático e citoplasma. As enzimas que catalisam as conversões ao longo da bioss(ntese de AO estão indicadas 
em azul (CPS simboliza a sintase do ent-copalil difosfato) e as giberelinas bioativas estão ressaltadas no interior do quadro amarelo. A via 
da hidroxilação 13 inicial está apresentada em verde e a via da não-hidroxilação 13, em preto. Também é mostrado o papel metabólico 
da enzima 2-oxidase do AG no controle dos teores de giberelinas bioativas e de seus precursores imediatos. (Adaptada de Hedden e Phil
lips, 2000.) 
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revelaram que essas duas enzimas estão presentes nos proplastí
deos dos meristemas apicais caulinares, mas não nos cloroplastos 
maduros das folhas. 

A identificação e as análises dos murantes ga 1-3 em Arabi
dopsis tlialiana (com deficiência no gene GA 1, codificante para 
CPS) e Is cm ervilha (com deficiência na atividade de CPS) reve
laram que a enzima CPS parece ser um importante ponto de 
controle no fluxo de metabólicos dentro da via biossintética de 
giberelinas. Um exemplo dessa importância é o fato de que a 
expressão de LS participa no controle do tamanho caulinar de 
plantas de ervilha, por meio da regulação dos teores endógenos 
de giberelinas bioativas. 

O segundo estágio da via biossintética de AG ocorre no retí
culo endoplasmático, onde o ent-caureno é oxidado ao precursor 
geral de giberelinas, o AGu-aldeído. Esse processo conta com a 
participação das enzimas mono-oxigenases P -4 50, denominadas, 
na ordem de atuação na via biossintética, de oxidase do ent· 
caureno, 7~-hidroxilase do ácido ent-caurcnóico e sintase do 
AG12-aldeído (Fig. 11.3). 

O mutante ga3 de Arabúlopsis possui deficiência na atividade 
da enzima oxidase do ent-caureno (codificada pelo gene GA3), 
fazendo com que as plantas apresentem fenótipo anão. Em plantas 
de ervilha, os mutantes homozigotos denominados de nana (onde 
Na é o ateio selvagem) apresentam o fenótipo supcranão devido 
ao bloqueio total da síntese de giberelinas nos passos catalisados 
pela oxidase do ent-caureno. 

A terceira e última etapa da via de biossíntese de giberelinas 
ocorre no citossol e é catalisada por enzunas multifuncionais 
do tipo dioxigenases dependentes de 2-oxoglutarato, também 
conhecidas simplesmente por oxidases do AG (ou oxidases de 
giberelínas). Nessa fase ocorre a conversão de AGn-aldeído em 
diferentes tipos de giberelinas (Fig. 11.3), sendo que o metabo
lismo subseqüente pode variar em termos de posições e seqüên
cias de evencos oxidativos entre diferentes espécies vegetais e até 
mesmo encre órgãos de uma mesma planca. 

Dessa forma, a conversão do AG12-aldeído aos vários tipos 
de giberclinas pode seguir por duas vias diferentes. A primeira 
delas envolve hidroxilação inicial do Cu da molécula de AG1z
aldefdo (conhecida como "via da hidroxilação 13 inicial"), a qual 
origina, por exemplo, AG20 e AG1. Na segunda via o AG1i·aldeído 
é inicialmente convertido a AG12 sem ocorrer a hidroxilação 
da molécula no Cu ("via da não-hidroxilação 13 "), originando, 
subseqüentemente, AG9 e AG4, encre outras giberelinas menos 
freqüentes nas plantas (Fig. 11.3). A via predominante nos tecidos 
vegetais pode variar; no entanto, na maioria das espécies já estu
dadas predomina a via da hidroxilação 13 inicial. Por oucro lado, 
em Arabúlopsis, a planta considerada como modelo de estudo 
entre os vegetais, predomina a via da não-hidroxilação 13. Em 
algumas espécies, como Pha.seolus coccineus, podem ser observadas 
ambas as vias operando. 

O controle preciso exercido sobre essa ecapa biossintética 
é essencial para o ajuste fino dos teores e tipos de giberelinas 
durante todos os estágios do desenvolvimento vegetal. Uma 
parcela considerável desse controle é exercida por cnzimas
chaves denominadas de 20-oxidase do AG e 3-oxidase do AG, 

as quais participam da última etapa da biossíntese de gibcrelinas 
tanto na via da hidroxilação 13 inicial quanto na via da não
hidroxilação 13 (Fig. 113). Uma das formas de concrole nesse 
ponto da via biossincética é exercida pela regulação negativa da 
transcrição dos genes que codificam essas enzimas pelo aumento 
dos teores de gibcrclinas nas células. 

A enzima 3-oxidase do AG (também conhecida por 3P-hidro
xilase) catallsa, especificamente, as reações de 3~-hidroxilação 
de AG20 ou AG9 (dependendo da via), sintetizando as giberelinas 
bioativas AG1 ou AG4, respectivamente (Fig. 113). Esse passo 
biossintético crucial é controlado em nível de transcrição do gene 
para 3-oxidase do AG por fatores ligados ao desenvolvimento 
vegetal, luz e mecanismos sensíveis à auxina. A importância do 
controle preciso dessa fase se dá pelo fato de que a presença de 
um grupo 3~-hidroxila na molécula de giberelina é requisito para 
a bioatividade de AG, como é observado, por exemplo, em AG1 
e AG4 (Fig. 11.3). 

Mutantes de ervilha e milho com deficiência na atividade da 
3-oxidase do AG apresentam uma redução drástica na altura 
das plantas, resultando em plantas anãs. Em plantas de ervilha o 
gene responsável pela expressão da 3-oxidase do AG é chamado 
de Le e os mutantes, de le. Os mutantes le, por possuírem a 
atividade dessa enzima defectiva, não são capazes de converter 
AG20 em AG1. No entanto, se plantas superanãs nana forem 
enxertadas nos mutantes anões le, pode-se verificar a retomada 
de crescimento caulinar desses últimos, mesmo se tracando de 
dois mutantes com teores reduzidos de giberelinas devido a 
deficiências na sua biossíntese. Esse resultado pode ser expli
cado pelo fato de que enzimas 3-oxidase do AG não-defectivas 
provenientes do mutante nana possibilitaram a conversão do 
AG20 presente no mutante leem AG1 bioativa (Fig. 11.4). Infor
mações adicionais sobre a importância do gene Le nos contextos 
histórico e fisiológico serão abordadas no item Crescimento 
caulinar e alongamento celular. 

Substâncias inibitórias da biossíntese 
São conhecidos vários inibidores da biossíntese de giberelinas, os 
quais atuam em diferentes estágios da rota biossintérica. Alguns 
inibidores, como o AM0-1618 e o cycocel, bloqueiam a síntese 
de ent-caurcno logo na primeira etapa da biossíntese de AG. Em 
contrapartida, os inibidores ancimidol, tetraciclase, paclobu
trazol e uniconazole bloqueiam a rota em um estágio posterior, 
associado à oxidação do ent-caureno, impedindo o funciona
mento adequado das mono-oxigenases P-450 na segunda etapa 
biossintética de AG. O aspecto morfológico de plantas subme· 
tidas ao tratamento com tais substâncias freqüentemente se 
assemelha ao observado em mutantes com deficiência em genes 
que codificam enzimas biossintéticas de giberelinas, ou ainda 
aqueles que possuem a própria atividade enzimática defectiva. 
Por exe1nplo, a aplicação da substância LAB150978 em plân
tulas de abóbora causa a inibição da enzima oxidasc do ent· 
caureno e reduz drasticamente o crescimento caulinar (Fig. 
11.5). 
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Selvagem Anã Superanã Enxerto Enxerto 

(Na Le) (Na /e) (nana Le) (nana Le +/e) (nana Le + /e) 

Oxidase do ent-caureno J ./ X ./ L 
3-oxidase do AG ./ X J ./ 

./ ./ ./ Anã 
AG00 

X (Na /e) 

AG, ./ X X ./ 

FIGURA 11.4 
Experimento utilizando mutantes de ervilha com deficiências em passos específicos da via biossintética de giberelinas: mutante nana (defi
ciente nos passos catalisados pela oxidase do ent-caureno) e mutante le (deficiente na atividade da 3-oxidase do AG). Verificar que os 
mutantes anões le retomaram o crescimento caulinar após a enxertia de plantas superanãs nana, possuidoras da enzima 3-oxidase do AO 
com atividade normal. Essa enzima seria responsável pela conversão de AG20 (não ativo) em AG1 (bioativo). 

Nos últimos anos foi desenvolvida uma série de compostos 
baseados no acilciclo-hexadione, cuja ação ocorre nos estágios 
finais da rota biossintética, nos quais as reações são catabolizadas 
por dioxigenases dependentes de 2-oxoglutarato. BX-112, ou 
seu ácido livre pr6-hexadione, e IAB198999 são os compostos 
mais usados e, em baixas concentrações, agem como inibidores 
con1petitivos do 2-oxoglutarato. 

Controle 

FIGURA 11.5 

AG, LAB150978 LAB150978 
+ AG, 

Experimento com a aplicação do inibidor de biossíntese de AG 
LAB15()C)78 de maneira isolada ou combinada ao AG4 (uma gibere
lina bicativa) em plânrulas de abóbora. LAB150978 causa a inibição 
da enzima oxidase do ent-caureoo e reduz drasticamente o crescimento 
caulinar, sendo que seu efeito pode ser parcialmente revertido pela 
aplicação de uma giberelina bicativa. Notar que nessa fase da vida das 
plântulas de abóbora a aplicação de AG4 de maneira isolada pro1noveu 
um acentuado crescimento caulinar em relação ao controle. 

CONJUGAÇÃO E DEGRADAÇÃO 
Juntamente com as formas livres de giberelinas (bicativas ou 
inativas), as plantas possuem muitas formas conjugadas de AG. 
Uma das principais formas de conjugação, principalmente em 
sementes, são as giberelinas glicosiladas, formadas por ligação 
covalente entre giberelina e u m nlonossacarídeo. O principal 
açúcar é a glicose, que se liga à giberelina por meio do grupo 
carboxila, formando giberelina glicosilada, ou via grupo hidro
xila, formando giberelina glicosil éster. Quando as giberelinas 
são exogenamente aplicadas às plantas, uma parte delas se toma 
glicosilada, o que pode representar outra forma de inativação. Por 
outro lado, em alguns casos, quando glicosídios são aplicados, são 
detectadas giberelinas livres. Assim, os glicosídios também podem 
ser uma forma de armazenamento de giberelinas. 

Ao final do ciclo, as giberelinas bicativas são desativadas por 
2f3-hidroxilação pela enzima 2-oxidase do AG, a qual catalisa o 
catabolismo e a inativação dos AG bicativos e seus precursores. 
Assim, AG1 é convertido a AG81 e AG4 é convertido a AG34 (Fig. 
11.3). O catabolismo de giberelinas pela enzima 2-oxidase do AG 
é regulado positivamente em nível de transcrição dos genes que 
codificam essa enzima pela elevação da sinalização de giberelinas 
ou t ratamento com AG. 

Um resumo explicativo dos processos que contribuem para 
o estado de equilíbrio nos níveis de giberelinas bioarivas é apre
sentado na Fig. 11.6. 

TRANSPORTE 
Pesquisas recentes propõem que as giberelinas sejam produzidas 
en1 locais próximos, ou no próprio local de sua ação. No entanto, 
outro grupo de evidências sugere a possibilidade de mecanismos 
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AG1 bioativo ___ ,...,~ Conjugação 

Processos associados ao estado de equilíbrio 
de giberelinas ativas. A síntese de giberelinas 
(formas livres), como o AG1, é promovida por 
fatores ambientais, como o frio e os dias longos 
(a). De forma inversa, as gibcrelinas podem 
inibir sua própria biossíntese via inibição por 
retroalimencação (b). A redução nos níveis de 
giberelinas bioativas pode ocorrer pelo catabo
lismo (c) ou por conjugação com açúcares (d). 
Por outro lado, giberelinas biootivas podem ser 
geradas pela liberação da forma conjugada 
Finalmente, o transporte de giberelinas (e) ou 
de seus precursores, a partir de/ou para deter
minado tecido, também pode afetar o estado 
de equilíbrio de uma giberelina bioativa. 
(Adaptada de Taiz e Zeiger, 1998.) 

Transporte 

e 

Inibição 
catabólica 

de transporte de giberelinas exisàrem dentro de diferentes tecidos 
vegetais. 

Uma evidência forte em favor da existência do transporte de 
giberelinas entre tecidos foi dada a parór de estudos do perfil 
de expressão temporal e espacial dos genes de biossíntese de 
AG durante a germinação de sementes de Arabidopsis. Foi veri
ficado que diferentes fases da biossíntese de giberelinas ocor
riam em locais distintos dentro do embrião. A localização dos 
participantes iniciais da via biossintética de AG, deduzida pela 
presença do RNAm do gene CPS 1 (codifica a enzima CPS - ver 
Fig. 11.3), predominava no tecido provascular. Em contrapar
tida, alguns participantes da via biossintética tardia, incluindo 
giberelinas bioativas e moléculas de RNAm da 3-oxidase do AG 
(catalisa a síntese de AG1 e AG4 - ver Fig. 11.3) acumulavam
se no córtex e endodenne da raiz. Esses dados representaram 
fones indícios de que efetivamente ocorra transporte interce
lular dentro do embrião de um intermediário da via biossintética 
de AG (provavelmente ent-caureno) para produzir giberelinas 
bioativas. 

Estudos realizados com plântulas de ervilha também corrobo
raram a existência de transporte de giberelinas entre os tecidos 
vegetais. Foi verificada a presença de giberelinas preferencialmente 
em entrenós imaturos, gemas e folhas jovens. Com base no fato de 
que a primeira etapa da biossíntese de AG (Fig. 11.3) não ocorre 
em cloroplastos maduros, deduz.se que a produção de giberelinas 
não seja observada nas células do mesófilo foliar. Adicionalmente, 
esse tecido apresenta capacidade de permitir as reações da última 
etapa biossintética de giberelinas. Essas diferenças sugerem que 
intermediários da biossíntese de AG possam ser transportados dos 
tecidos merisre1nátícos caulinares a picais para as Colhas, onde pode
riam ser convertidos em giberelinas ativas. Há sugestões de que 
o transporte de gibcrelinas a partir de folhas jovens não envolva 
tecidos vasculares, mas sim o córtex e a medula. 

• com açucares 

MECANISMOS E MODO DE AÇÃO 
Além da importância da concentração endógena, uma questão 
essencial para a devida compreensão do papel de qualquer 
hormônio vegetal diz respeito ao modo de ação dessas substân
cias, este intimamente ligado ao local de percepção desse sinal 
nas células. Em uma via de sinalização hormonal convencional, 
a ligação do hom1ônio ao seu receptor desencadeia uma cascata 
de substâncias intermediárias e mensageiros secundários que leva 
a uma determinada resposta celular (ver adiante). Apesar de 
estudos recentes apresentarem um número crescente de possíveis 
fatores que afetam as respostas às giberelinas, neste capítulo serão 
apresentados e abordados apenas alguns dos principais partici
pantes envolvidos nessa sinalização. 

Percepção do sinal 
Recentemente, ou seja, em 2005, Ueguchi-Tanaka e colabora
dores obtiveram sucesso na identificação do receptor de gibere
linas em arroz nomeado de GlDl (do inglês GA lNSENSlTlVE 
DWARF 1), propiciando um avanço substancial no entendi
mento da cascata de sinalização desse hormônio. Essa desco
berta veio fornecer as primeiras informações sobre os eventos 
moleculares relacionados com a percepção do sinal das gibere
linas nos vegetais. 

O gene GlDI codifica urna proteína homóloga às lipases 
sensíveis a hormônios nos animais e localiza-se predominante
mente no núcleo das células; no entanto, teores baixos de GlDl 
são também detectáveis no citossol. Os mutantes gidl são comple
tamente insensíveis às giberelinas (Fig. 11. 7), frente ao que, 
embora ainda não comprovado, sugere-se que GID 1 seja o único 
receptor de AG e1n arroz. Mais recentemente ainda, em 2006, 
Nakajima e colaboradores isolaram em Arabidopsis thaliana três 
genes homólogos a GlDI (denominados de AtGlDla, AcGlDlb 
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FIGURA 11.7 
Aspecto morfológico dos mutantes gidl em plãntulas de arroz com 
intensa inibição do crescimento caulinar. Mutantes gidl possuem 
deficiência na percepção do sinal de AG pelo receptor GIDl; dessa 
forma, eles se apresentam completamente insensíveis à aplicação 
de giberclina bioativa exógena. (Baseada cm Ucguchi-Tanaka 
et ai., 2007 .) 

e AtGLD/c), os quais codificam prote[nas altamente similares 
àquelas do receptor do arroz. 

De maneira distinta dos receptores previamente caracterizados 
para os fitormônios etileno (ver Cap. 13, Etileno), brassinoes
teróides (ver Cap. 14, Outros Reguladores) e citocininas (ver 
Cap. 10, Citocininas), o receptor de giberelinas apresenta um 
mecanismo de sinalização que se assemelha em alguns pontos ao 
modo de ação das auxinas (ver Cap. 9, Auxinas). Dessa forma, 
a sinalização de giberelinas opera por meio de um sistema de 
desrcpressão da expressão de genes de respostas a AG, o qual 
é dependente da ligação da molécula de gibcrcHna ao receptor 
GIO 1 e é modulado por membros da família de proteínas nuclea
res denominadas de proteínas DELLA. 

Proteínas DELLA e o mecanismo de 
repressão de respostas às giberelinas 

As protc[nas DELLA agem como reguladores de transcrição 
nuclear, atuando como repressores da sinalização de giberelinas. 
O mecanismo molecular pelo qual as prote[nas DELLA reprimem 
as respostas de AG não está ainda totalmente esclarecido; no 
entanto, acredita-se que a inativação e a degradação de pro temas 
DELLA seja um evento-chave para desencadear a sinalização 
de giberelínas. 
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As proteínas DELLA, bem como seu papel na sinalizaç.ão 
de AG, são altamente conservadas nas plantas. Um único gene 
para a proteína DELLA foi identificado nos genomas de arroz e 
cevada (denominadodeSLENDER RICEJ ISLRJJ eSLENDERJ 
[SLNJJ, respectivamente), o qual age na repressão de todas as 
respostas às giberelinas nessas duas espécies. De maneira surpreen
dente, 5 genes para proteína DELLA (GA-INSENSITIVE [GAI], 
Repressor o/ gal-3 [RGAJ, RGA-likel [RGLI], RGA-Uke2 [RGU) 
e RGA-like3 [RGLll) foram identificados no genoma de Arabi
dopsis, sendo os genes RGA e GN os mais efetivos na repressão 
durante do crescimento vegetativo (por exemplo, no alonga
mento caulinar) e na indução floral. Via de regra, o gene RGU 
atua durante a germinação, enquanto RGA, RGLJ e RGU atuam 
conjuntamente no desenvolvimento floral. 

De acordo com o modelo geral de sinalii.ação de giberelinas atual
mente proposto, a ligação de AG ao receptor GID l leva à sua inte
ração com a proteína DELLA. Essa int:eração, por sua vez, estimula 
a ligação da proteína DELLA a um complexo protéico denominado 
de SCF°1º2• Após esta última ligação, a proteína DELLA é destinada 
à ubiquitinação (processo que marca as prot:e(nas para degradação), 
com a sua conseqüente degradação pelo proteossomo 265. À medida 
que a degradação das prot:eínas DELLA ocorre, inicia-se a trans
crição dos genes de respostas às giberelinas, os quais se encontravam 
sob a repressão exercida por essas proteínas (Fig. 11.8). 

As protemas DELLA parecem modular muitos aspecros de 
respostas à sinalização dada pela luz e hormônios, particularmente 
aquelas relacionadas à germinação; tanto que a perda de função 
de proteínas DELLA leva a respostas alteradas às giberelinas cm 
muitas espécies vegetais. Assim, por exemplo, plantas 1nutantes 
gai-1 de Arabidopsis, com a proteína DELLA defecciva, apre
sentam um fenótipo semelhante aos mutantes deficientes na bios
síntese de giberelinas (plantas anãs, folhas com coloração verde
escura e floração tardia); no entanto, esses mutantes mostraram
se insensíveis à aplicação de AG (Fig. 11.9). A mutação gai-1 está 
presente no domCnio de regulação da proteCna DELLA, ou seja, 
trata-se de uma modificação que anula a sensibilidade da proteína 
ao AG, impedindo dessa forma a ocorrência da desrepressão da 
transcrição de genes de respostas às gibcrclinas. 

As vias de transdução do sinal de giberelinas também contam 
com uma série de intermediários e mensageiros secundários, como, 
por exemplo, o ea2• cirossólico, fosforilases, proteínas G, cinases, 
fosfatases, entre outros. Essas substâncias participam de respostas 
temporárias e especCficas, sejam elas de origem genômica (passando 
por regulação da transcrição gênica) ou não·genômica. Essas etapas 
da transdução do sinal de giberelinas serão apresentadas a seguir, 
utilizando-se como exemplo o modelo mais bem estudado até hoje 
sobre esse assunro: a camada de aleurona e a mobilização de reservas 
do endo.sperma de sementes de cereais induzidas à germinação. 

As sementes de cereais como modelo de 
estudo da transdução do sinal de giberelinas 
As gibcrclinas desempenham um papel crucial na germinação e 
sua função nesse processo tem sido extensivamente investigada 
utilizando-se sementes de cereais como modelo de estudo. 
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Componentes-chaves na percepção do sinal de giberelinas em arroz. O esquema mostra à esquerda uma condição celular em que os teores 
' endógenos de AG são reduzidos e os genes de respostas às giberelinas estão reprimidos por ação da proteína SLRl (DELLA). A direita 

verifica-se a condição em que os teores endógenos de giberelinas se enconcram elevados, permitindo a interação de AG ao receptor 0 101 
(1), o que leva à ligação de SLRI ao complexo SCfG'°2 para a ubiquitinação (2). Em seguida, a proteína SLRl é degradada pelo proteos
somo 26S (3), liberando, portanto, os genes de respostas às giberelinas da repressão. 

O endospemla das sementes de cereais é composto pelo endos
perma anliláceo e por uma camada de células que o circunda 
externainente, denominada de camada de aleurona. Essa camada 
de células contém numerosos corpos protéicos, bem como oleos
somos (vesículas armazenadas de lipídios), e sua função destina
se à síntese e secreção das enzimas hidrolíticas. Os compostos 
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FIGURA 11.9 
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Plantas mutantes gai-1 de ArabidoJJsis, com a proteína DELLA defec
tiva, apresentam um fenótipo semelhante aos mutantes deficientes 
na biossíntese de AG; no encanto, essas plantas não apresentam a 
retomada do crescimento quando tratadas com AG exógeno, indi
cando que são insensíveis às giberelinas. 

de reserva da semente são metabolizados por essas enzimas 
hidrolíticas durante o processo de germinação, originando 
açúcares, aminoácidos e outros produtos que são transportados 
ao embrião. Dentre as enzimas produzidas, destacam-se a- e 13-
amilase, as quais atuam sobre a degradação do amido; a primeira 
produz oligossacarídeos, que são, então, degradados pela segunda, 
resultando no dissacarídeo maltose, que é, finalmente, convertido 
a glicose pela enzima maltase. 

Na década de 1960 foi possível confirmar a observação ori
ginal do ilustre botânico alemão G. Haberland, feita em 1890, 
segundo a qual a secreção de enzimas degradadoras de amido pela 
camada de aleurona de cevada dependia da presença do embrião, 
sugerindo a existência de uma substância difusível, produzida 
pelo embrião, a qual estimularia a produção de a-amilase pela 
camada de aleurona. Passado mais de um século, Lenton et al., 
em 1994, comprovaram que as giberelinas eram sintetizadas e 
liberadas pelo embrião e transportadas ao endospenna durante 
a germinação, mostrando que o embrião de sementes embebidas 
dos cereais regula a mobilização de suas reservas pela secreção 
de giberelinas que estimulam a função digestiva na camada de 
aleurona (Fig. 11.1 O). 

As evidências de que o AG poderia aumentar a produção de 
a -amilase no nível de transcrição foram reforçadas pelos escudos 
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Representação esquemática da semente da cevada em genninação e estrutura funcional de seus principais tecidos. (1) Giberelinas são 
sintetizadas pelo coleóptilo e escutelo do embrião e difundidas ao endosperma amiláceo e à camada de aleurona (2), a qual é induzida a 
produzir e secretar cx-amilase e outras hidrolases no endosperma amiláceo (3), que é então desdobrado em pequenas moléculas (4). (5) Os 
solutos do endosperma são absorvidos pelo escutelo e transportados ao embrião em germinação. 

com isótopos radioativos, que revelaram que a atividade da 
a-amilase, estimulada pelas giberelinas, ocorria prioritariamente 
pela síntese de novo da enzima e que esse estímulo poderia ser 
bloqueado por inibidores da transcrição e da ttadução. 

Estudos com promotores de cx-amilase em cevada revelaran1 
que as seqüências associadas à expressão gênica para a cx-amilase 
em resposta às giberelinas estão entre 200 e 300 pares de bases 
antes do início da região codificadora (Fig. 11.11). U1na seqüência 
específica (T AACAAA), chainada de seqüência de resposta à 
giberelina, é capaz de induzir a capacidade de resposta ao AG. 

Por outro lado, a alteração de uma seqüência específica pode 
resultar na perda da expressão induzida pelo AG3. De acordo 
com Jacobsen et al. (1995), determinadas seqüências, conhecidas 
como Box de pirinlidinas (seqüências-alvo de regulação gênica), 
podem ser necessárias para a resposta ao AG. Essas seqüências 
são conhecidas como complexo de resposta à giberelina (CRG), 
supondo-se a existência de uma interação de fatores de trans
crição do CRG no Box T ATA. 

Verificou-se, posteriormente, que a ação das giberelinas sobre 
a indução da expressão da a-amilase é exercida por meio da 
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Representação da região promotora do gene para a o:-amilase 
mostrando o complexo de resposta ao AG, o Box TATA (tiamina
adenina) e o sítio de início de transcrição. (Adaptada de Jacobsen 
et ai., 1995.) 

eliminação dos efeitos inibitórios da germinação exercidos pelas 

proteínas DELLA. Segundo o modelo de sinalização proposto, 
a presença de giberelinas promove uma rápida degradação das 
proteínas SLN 1 de cevada e SLRl de arroz (ambas pertencentes 

à familia das proteínas DELLA), assim como também da proteína 
DELLA de Arabidopsis (RGL2), a qual desempenha um impor
tante papel na inibição da germinação (ver item anterior para 
detalhes da proteólise de DELLA). 

Dessa fonna, a degradação das pro ternas DELLA nos núcleos 
das células de aleurona permite a ativação de um importante 
componente de resposta às giberelinas chamado de AG-MYB. 
AG-MYB é um fator de transcrição induzido por giberelinas 

que desencadeia a expressão de a-amilase e outras hidrolases e 
proteases, permitindo a mobilização de nutrientes armazenados 
no endosperma. O intervalo de 1 hora entre a degradação de 

proteínas DELLA e a indução de AG-MYB sugere que esse 
fator de transcrição poderia não ser um alvo direto das proteínas 
DELLA; no entanto, esse passo da transdução do sinal de gibere
linas ainda não é bem entendido (Fig. 11.12). 

A ativação da resposta primária do gene AG-MYB envolve 
passos intermediários relacionados com a ligação da molécula de 
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r 1GURA 11.1 
Modelo proposto para a síntese de o:-amilase induzida pela gibere· 
lina na camada de aleurona da cevada. ( 1) Ligação do AG derivado 
do en1brião a um suposto receptor de n1embrana, desencadeando 
duas cadeias de cransdução de sinais. (2) O complexo AO-receptor 
hipoteticamente interage com uma proteína heteromérica O, dando 
infcio a duas cadeias de transdução de sinais, uma dependente e 
outra independente de Ca2" , sendo que ambas podem, potencial
mente, participar do controle da expressão gênica exercido pelo AG. 
A ligação de AO ao receptor GIDl leva à inativação da proteína 
repressora de transcrição gênica SLN 1 dentro do núcleo (3). Essa 
inativação permite a expressão do gene AG-MYB (4), bem como 
de outros genes reprimidos, ocorrendo a transcrição e tradução (5). 
No núcleo, a proteína AG-MYB liga-se ao promotor do gene para 
a-amilase, ativando a sua transcrição (6) . As proteínas, depois de 
sintetizadas no retículo endoplasmático rugoso (7) , são secretadas via 
aparato de Golgi (8). A rota de secreção pode ser também estimulada 
pelo AO por meio de uma roca de cransdução de sinais dependente 
de cálcio-calmodulina (9). (Adaptada de Taiz e Zeiger, 1998.) 

rados mensageiros secundários para vários hormônios, sendo que, 
em protoplastos de aleurona de cevada, observou-se um aumento 
na concentração de Ca2• no citossol em resposta às giberelinas. 
Esse aun1ento ocorreu entre 1 e 4 horas após o tratamento com 
o AG e precedeu a síntese de a·amilase. Assim, sugere-se que 



giberelinas estimulem a secreção de a-amilase e outras hidrolases 
por uma rota dependente de cálcio, enquanto o estimulo dado 
pelas giberelinas para a expressão do gene da a-amilase ocorra 
por uma rota independente de cálcio {Fig. 11.12). 

Alguns indícios obtidos con1 análises da transdução do sinal 
das giberclinas cm células de aleurona revelaram que as proteínas 
heterotrin1éricas G poderiam estar associadas aos even cos iniciais 
de sinalização dessa classe hormonal. Assim, um modelo de ação 
das giberelinas foi proposto baseado na ligação do AG a um 
receptor localizado na face interna da membrana, seguido pela 
interação do complexo AO-receptor a uma proteína heterotri
mérica G. No encanto, essa propo5ta foi de certa forma prejudicada 
após a descoberta do receptor GIDl, que possui natureza única 
cm cercais e localização predominantemente nuclear, podendo 
estar presente em menor grau no citoplasma. Essas observações 
levantaram questões intrigantes sobre a complexidade que envol
veria o cruzamento das vias de transdução de sinal de giberelinas 
para respostas genôniicas (envolve1n transcrição gênica) e não
genômicas (sem transcrição gênica). Ainda que não bem esta
belecido, sugere-se a existência de receptores de gibcrelinas com 
localização citoss6lica ou ligados à membrana plasmática que 
participem na ativação dos intermediários citoss6licos na cadeia 
de transdução do sinal de giberelinas em células de aleurona. 

Um modelo esquemático dos fatores bioquímicos e genéticos 
envolvidos com a síntese e secreção da a-amilase no modelo de 
células de aleurona encontra-se resumido na Fig. 11.12. 

EFEITOS NO CRESCIMENTO E 
DESENVOLVIMENTO VEGETAL 

As giberelinas desempenham papéis importantes no controle de 
todos os estágios do desenvolvimento das plantas, sendo que a 
sua ação freqüentemente ocorre de maneira integrada a outros 
hormônios vegetais. A Fig. 11.13 apresenta uma visão geral 
dos efeitos das giberelinas, juntamente aos das demais classes 
hormonais, nos principais eventos do desenvolvi.mento durante 
o ciclo de vida de plantas superiores. A maneira pela qual as 
giberelinas atuam sobre cada um desses processos será deta
lhada a seguir. 

Quebra de dormência em sementes e . -germmaçao 
As gibcrclinas são conhecidas por antagonizar os efeitos promo
tores do ácido abscísico sobre a dormência de sementes (ver Cap. 

' 12, Acido Abscfsico), bem como por promover a germinação 
em várias espécies. Tem sido proposto que as giberelinas não 
estariam diretamente envolvidas no controle da dormência e, 
sim, na promoção da germinação. Assim, elas agiriam depois que 
a inibição mediada pelo ácido abscísico tenha sido superada (Fig. 
11.14). As giberelinas, freqüentemente, em co1nbinação com 
as citocininas, podem substituir a necessidade de vários sinais 
ambientais para promover a germinação, minimizando os efeitos 
inibitórios do ABA. Em sementes de algumas espécies ocorre um 
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FtGl:RA 11.13 
As gibcrclinas interagem positivamente e negativamente com outros 
hormônios vegetais ao longo de todo o ciclo de vida da planta. Alguns 
dos efeitos desses hormônios estão indicados tomando como exemplo 
o ciclo de vida de Arabidopsis ihaliana, (l) germinação; (2) cresci
mento dos órgãos vegetativos da plântula; (3) manutenção da ativi
dade do mcristema apical caulinar; (4) alongamento do eixo caulinar; 
(5) indução floral; (6) desenvolvimento do &uto. Cks indica ciro
cininas e AG indica giberelinas. (Adaptada de Weiss e Ori, 2007.) 

aumento nos níveis de giberelinas em resposta a um esómulo 
externo, mas não há evidências de que essa elevação seja impor
tante para a quebra da dormência. 

Em Arabidopsis obtiveram-se indícios da biossíntese de TIO\IO 

de giberelinas durante a germinação, por meio da aplicação de 
substâncias inibidoras de sua síntese, uma vez. que esse tratamento 
bloqueou o evento germinativo nas sementes. Mais recentemente, 
verificou-se que os embriões de algumas espécies possuem poten
cial para gernlinar sem a necessidade de biossíntese ou sinalização 
de giberelinas; no entanto, AO se mostrou necessário para superar 
a resistência 1necânica das estruturas da semente que circundam 
o embrião durante a germinação. 

Dessa forma, propõem-se duas funções principais de AG 
durante a gem1inação. A primeira delas é que as giberelinas são 
necessárias para a superação da barreira mecânica conferida pelas 
camadas da casca da semente, por enfraquecimento dos tecidos ao 
redor da radícula. Durante a germinação de sementes de Arabi
dopsis verificou-se, por exemplo, que o papel das giberelinas na 
penetração da radícula através da testa da semente esteve rela
cionado à indução da expressão de genes promotores do alonga
mento celular, como as expansinas, e de genes de modificação 
da parede celular, como o caso da proteína 13-glicosidase, cuja 
atividade seria Importante para a necessária perda da estrutura da 
parede celular e, conseqüentemente, para o alongamento celular 
(ver Cap. 8, Parede Celular). 
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Eventos Primários Eventos Secundários Resposta 

Percepção e transdução 
de sinal de quebra de 
dormência 

Manutenção da 
dormência 
(controlada pelo 
ABA?) 
Repressão do 
metabolismo 

Quebra da 
dormência 
(modulada por 
AG?) 
Metabolismo 
induzido 

Afrouxamento das 
estruturas que 
circundam o 
embrião (quando 
presente) 

Perda da parede celular 
e extensão da radícula 

Metabolismo da germinação prossegue, como em sementes/embriões não-dormentes 

FIGURA 11.1 
Representação esque1nãcica dos principais evencos associados à quebra de donnência em sementes. 

A segunda função sugerida para as giberelinas na germi
nação estaria ligada ao awnento do potencial de crescimento 
do embrião, incluindo o controle do crescimento do eixo embrio
nário e de tecidos em desenvolvimento (caulinares e radicu
lares). Esse efeito parece ser exercido por nleio da dinlinuição da 
expressão de genes responsivos ao ãcido abscfsico, bem como pela 
indução de outros relacionados ao etileno e auxina e, portanto, 
envolvidos no crescimento da plântula. Esses dados sugerem que 
AG possa promover a extrusão da radícula por meio de interações 
com outros hormônios. Deve-se ressaltar ainda o efeito do AG na 
indução das enzimas que degradam o amido no endosperma das 
sementes, como descrito anteriormente neste capítulo. 

O modo de ação central pelo qual as giberelinas promovem a 
germinação, também discutido anteriormente, ocorre por meio 
do antagonismo exercido por essa classe hormonal sobre os efeitos 
inibitórios das proteínas DELLA na germinação. O mutante gai 
de Arabidopsis (deficiente para uma protefna DELLA) é caracte
rizado por uma sensibilidade diminuída ao AG em relação à líbe
ração da dormência e germinação. Nesses mutantes não foi veri
ficada uma taxa significativa de germinação no escuro; somente 
a combinação de luz com frio ou dessecação causou a liberação 
da dormência e a germinação das sementes. A germinação das 
sementes de algumas espécies, principalmente não-domesticadas, 
é dependente da luz ou de baixas temperaturas, cujos efeitos 
podem ser substituídos pelo AG exógeno. 

Um exemplo prático do efeito promotor das giberelinas 
exógenas sobre a germinação foi obtido com o tratamento de 
sementes da lavanda (Lavandula angustifolia Miller) com AG3• 

Essas sementes foram embebidas por 18 horas em solução de 200 
mg/L de AG e apresentaram um índice de germinação de 89,9% 
em um tempo médio de 10,5 dias, em comparação à taxa de 
gem1inação de 22,6% para o controle com água destilada. Nesse 
caso, o tempo médio de germinação foi de 18, 7 dias. Assim, esses 
resultados mostraram que o AG3 aumentou significativan1ente 

a porcentagem de germinação nessa espécie, além de acelerar 
tal processo. 

Controle do meristema apical ca11linar e 
iniciação de folhas 

Na região central do meristema apical caulinar (MAC) encontra
se um grupo de células que se divide lentamente, as quais são 
fonte de todas as células meristemáticas e, conseqüentemente, 
de todos os órgãos caulinares. A região central fornece regular
mente novas células ao corpo do meristema, onde se observa 
intensa atividade mitótica e baixo grau de diferenciação celular. 
Na região periférica do meristema, por sua vez, encontram-se 
células que irão participar da iniciação de novos órgãos, co1no, 
por exemplo, primórdios foliares. 

As giberelinas possuem uma importante participação no controle 
das populações de células dentro do MAC, auxiliando na sinalização 
que definirá respostas que variarão entre a permanência do caráter 
meristemático das células ou a especificação de um destino de 
diferenciação. Nesses processos as giberelinas atuam em conjunto, 
poré1n de n13neira antagônica com as citocininas. Estudos recentes 
têm mostrado a existência de interações recíprocas entre esses dois 
hormônios, onde as citocininas inibem a produção de giberelinas, 
ao passo que AG inibem as respostas de citocininas. No interior 
do MAC, o balanço entre esses dois hormônios caracteriza-se por 
baixos teores de giberelinas associados a concentrações elevadas 
de citocininas, e é tido como pré-requisito para a função normal 
do meristema apical caulinar. 

A manutenção desse balanço favorável às citocininas no MAC 
garante a predominância dos efeitos estimulatórios dessa classe 
hormonal sobre a manutenção das divisões celulares e inibição 
da diferenciação dentro do MAC (ver Cap. 9, Auxinas). Análises 
do perfil de expressão gênica mostraram que o tratamento de 
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Interações entre giberelinas (AO) e citocininas (Cks) na regulação da função do meristema a picai caulinar (MAC). Flechas indicam regu
lação positiva e barras em T indicam regulação negativa. Pl, P2 e PJ indicam os primórdios foliares na ordem de formação. A proteína 
KNOX atua juntamente às Cks e AO dentro do MAC de maneira a estabelecer um balanço entre citocininas e giberelinas favorável às 
citocininas. Na região dos primórdios foliares verifica-se a predo1njnância de giberelinas. O controle dos teores endógenos dos hormônios 
é exercido, principalmente, pela regulação biossintética. 

plãntulas de Arabúlopsis com citocininas injbia a expressão dos 
genes que codificam para enzimas biossincéticas de giberelinas 
(20-oxidase do AO e 3-oxidase do AO), bem como promovia a 
expressão dos genes ROA e GAI (responsáveis pela transcrição 
das proteínas do tipo DELLA, repressoras de respostas ao AO) 
(Fig. 11.15). Esses resultados indicam que as citocininas também 
podem regular negativamente as respostas às giberelinas dentro 
doMAC. 

O balanço entre giberelinas e citocininas no MAC também 
é assegurado por um mecanismo regulatório que conta com a 
participação do fator de transcrição KNOTIED 1-like homeobox 
(KNOX). A expressão de KNOX dentro do MAC auxilia na 
manutenção das características meristemáticas das células dentro 
do n1eristema. ca.ulinar, devido a.o fato de que ele induz a expressão 
de genes de biossíntese de citocininas, assim como promove o 
acúmulo desse hormônio no meristema. Estudos bioquín1icos e de 
hibridização in situem folhas de Arabúlopsis e tabaco mostraram 
que as proteínas KNOX também controlam negativamente os 
teores de giberelinas no MAC por ligar-se ao promotor do gene 
responsável pela síntese da enzima 20-oxidase do AG, repri
mindo diretamente a sua transcrição. Complementarmente, tanto 
KNOX quanto as citocininas são induzidos pela expressão do gene 
que codifica para a enzima 2-oxidase do AO na base do MAC 
(enzima que desa.tiva. AO), talvez para bloquear os GA biologi
camente ativos, permitindo assim que seus teores permaneçam 
reduzidos no interior do MAC (Fig. 11.15). 

Enquanto a atividade e manutenção do MAC necessitam de 
teores relativamente elevados de citocininas e baixos de gibere
li.nas, nos estágios subseqüentes de alongamento e maturação 
celular verifica-se um sinergisn10 oposto, ou seja: teores relati
vamente baixos de citocininas e elevados de AO. Dessa forma, 
verifica-se um acúmulo de giberelinas na região coincidente com 
a iniciação do primórdio foliar, o qual promove a determinação 
das células aí presentes para a diferenciação foliar (Fig. 11.15). 
O mecanismo que proporciona a elevação de gibereünas numa 
porção definida da periferia do MAC ainda não é muito bem 
esclarecido. No entanto, sabe-se da presença da 20-oxidase do 
AO nos primórdios foliares, indicando que esses sejam impor
tantes sítios de biossíntese de AO. 

Crescimento ca11linar e 
alongamento celular 

Dentre os muitos efeitos das giberelinas no desenvolvimento 
vegetal, um dos mais proeminentes é certamente sobre o cresci
n1ento ca.ulina.r (Fig. 11.16). Essa classe de hormônios possui a 
capacidade única entre os demais hormônios vegetais em esti
mular o crescimento em plantas intactas, especialmente plantas 
de hábito nanizante ou plantas bianuais em estágio de roseta 
(com entrenós bastante curtos). A maioria das dicotiledôneas 
e algumas monocotiledôneas e coníferas crescem mais rápido 
quando tratadas com determinadas giberelinas. Em Pinaceae, 
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IGLRA 11.16 
Exemplo de planta de tomateiro com a mutação gib-2/gib, a qual 
ocasiona a perda de função da enzima sintase do AG12-aldefdo, 
proporcionando dcficii!ncia na via biossintética de giberelinas. 
Dessa forma, as plantas gib-2/gib, quando comparadas aos indivíduos 
que não possuem cal mutação (simbolizado de+/+), apresentam 
t:a1nanho reduzido. (Foro genlilmenLe cedida pelo Dr. Lázaro E. P. 
Peres; ESALQ·USP.) 

por exemplo, algumas espécies respondem pouco ao A03, mas 
crescem em resposta a uma mistura de AO• e A07• Por outro lado, 
espécies com crescimento em roseta podem alcançar até 2 metros 
de alrura e florescer em resposta à aplicação de A03, enquanto as 
plantas não tratadas permanecem no estágio de roseta. Espécies 
de cucurbitáceas alongam-se com maior rapidez em resposta à 
aplicação de gibcrelinas que não apresentam o grupo hidroxila 
no carbono 13 (formadas pela via biossintética da não-hidroxi
lação 13). 

A "diferença de tamanho do caule" em plantas de ervilha foi 
uma das sete características estudadas por Oregor Mendel em 
seus experimentos clássicos de hibridação vegetal, ao demonstrar 
que os indivíduos altos eram dominantes em relação aos anões. A 
simbologia adorada para os alelos dessa característica foi Le e !e, 
baseando-se na palavra "altura" (do inglês lengr.h) . Verificou-se, 
posteriormente, que o tratamento das plantas anãs com diferentes 
giberelinas causava respostas de crescimento caulinar distintas. 
Por exemplo, quando plantas anãs foram tratadas com AOw (uma 
forma inativa de AO), não foi observada mudança no tamanho 
caulinar; no entanto, quando os mutantes foram tratados com 
A01 (principal forma de AO ativa em ervilha}, o crescimento 
em alrura foi retomado (Fig. 11. l 7). Posteriormente, descobriu-se 
que o par de alelos Le correspondia ao gene que codificava uma 
enzima-chave da biossmtese de giberelinas. 

A enzima codificada pelo gene Le em ervilhas é a 3-oxidase 
do AO (ou 3-~ hidroxilase do AO), cuja atividade é responsável 
pela conversão de A020 na forma bioativa AO,. Dessa forma, 
as plantas de ervilha anãs irúcialmente descritas por Mendel 
(homozigoras !e) foram relacionadas com a deficiência desse passo 
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FIGURA 11. l 7 

Experimento com plantas mutantes de ervilha deficientes no alelo 
Le, responsável pela transcrição da 3-oxidase do AO. O tratamento 
das plantas anãs com AG20 (uma forma inativa de AO) não permitiu 
aumento no tamanho caulinar; no entanro, o rratamenro com AG1 

(principal forma de AO ativa cm ervilha) provocou a retomada do 
crescimento das plantas cm altura. Esse experimento ilustra o passo 
em que a 3-oxidase do AO acua na via biossintética de giberelinas, 
ou seja, na conversão de AG20 na fonna bioativa AG1• 

biossintético de giberelinas, o qual acarretou a presença de teores 
endógenos de AG20 alcamente elevados e concentrações de AO, 
muito inferiores nos caules das plantas mutantes em relação aos 
de plantas altas. A aplicação de giberelinas permite também que 
plantas mutantes de milho anão com deficiência na biossíntese 
de AG cresçam tanto quanto as variedades normais. Estudos 
revelaram que somente o A01 controla o alongamento do colmo 
de milho e que todos os mutantes anões não produzem a enzima 
3-oxidase do AO, a qual catalisa a conversão de A020 em A01• 

Assim como observado em milho e ervilha, o A01 é a principal 
gíberelina associada ao alongamento caulinar de várias outras 
espécies, como nabo, tomate, arroz e trigo. 

Há fortes evidências experimentais de que as giberelinas, 
juntamente com as auxinas, promovam a expansão/alonga
mento celular por exercerem efeitos sobre a parede celular. A 
relação entre esses dois hormônios quanto a esse fenômeno ainda 
é controversa. No entanto, a hipótese mais aceita atualmente 
sugere que as giberelinas sejam promotoras do alongamento 
celular preferencialmente em células jovens e as auxinas, por 
sua vez, sejam as principais promotoras da expansão celular em 
regiões em maturação (ver Cap. 9, Auxinas). Verificou-se, por 
exemplo, que em entrenós de aveia o alongan1ento decorre mais 
do crescimento das células jovens derivadas do meristema inter
calar e menos como resultado da divisão celular. O alongamento 
que ocorre em resposta ao A03 foi 15 vezes superior ao cresci
mento observado nos tratamentos sem A03• Esse incremento 
na plasticidade da parede celular mediado pelas giberelinas foi 
também observado cm segmentos de hipocórilo de alface e em 
hipocótilos intactos de pepino. 

Uma explicação para esses eventos refere-se ao fato de que 
uma das pré-condições para o alongamento celular rclaciona
se com as microfibrilas de celulose, as quais devem orientar-se 
perpendicularmente à direção do crescimento. A indução do 



alongamento celular pelas giberelinas pode estar limitada às 
células meristemáticas e jovens porque suas microfibrilas estão 
orientadas transversalmente. Sob a influência do AO, essa orien
tação transversa é mantida por u1na distância considerável, ampli
ando assim a zona de alongamento do órgão. Por outro lado, 
auxinas causam reorientação da deposição das microfibrilas de 
celulose, da posição oblíqua/longitudinal para a posição trans
versal, promovendo assim o alongamento das células que pararam 
de crescer. Isso poderia explicar por que a ação do AG ocorre 
preferencialmente em regiões jovens, onde promove o alonga
mento, enquanto as auxinas podem promover a expansão de 
células mais velhas (ver Cap. 9, Auxinas). 

No entanto, estudos recentes revelaram que as atividades de 
giberelinas e auxinas se sobrepõem na regulação da expansão 
celular e diferenciação tecidual. Foi verificado que auxinas 
afetam a sinalização de AG assim como também a sua biossín
tese. Segundo esses dados, as auxinas regulam positivamente 
a expressão de genes biossintéticos de giberelinas, sendo que 
AIA (utna importante auxina) pro1nove a produção de AG1 via 
aumento da transcrição da 3-oxidase do AG e diminuição da 
transcrição de 2-oxidase do AG (ver Cap. 9, Auxinas) . Além 
disso, a auxina também promove a degradação de DELLA, resul
tando na desrepressão das respostas às giberelinas. 

Crescimento por divisão celular 
Plantas de arroz submetidas a inundação freqüente têm sido 
empregadas como modelo de estudos para o estímulo da divisão 
celular mediado pelas giberelinas. Em condições de inundação, 
essas plantas aumentam rapidamente a taxa de crescin1ento, a 
qual ocorre principal.mente no meristema intercalar de entrenós 
mais jovens. Em tecidos encharcados, ocorre um aUlllento na 
síntese de etileno, resultando em uma diminuição nos níveis de 
ABA, que, por sua vez, age como antagonis ta às giberelinas. 
Em decorrência disso, o tecido torna-se mais responsivo ao AO 
endógeno. 

Saurer e Kende (1992) estudaram o efeito do AG sobre o 
ciclo celular em núcleos de células do meristema intercalar, os 
quais tiveram seu DNA quantificado pela técnica de citometria 
de fluxo. A quantidade de DNA em um núcleo haplóide foi 
estabelecida como sendo lC; núcleos na fase Gl e 02 do ciclo 
celular apresentaram quantidades de DNA de 2C e 4C, respecti
vamente, e núcleos na fase S apresentaram valores intermediários 
de DNA. Logo após a aplicação de AO exógeno, 83% dos núcleos 
encontravam-se na fase Gl do ciclo celular, enquanto 10 e 7% 
dos núcleos encontravam-se nas fases S e G2, respectivamente 
(Fig. 11.18). Nas primeiras 4 horas após o tratamento com AG, 
observou-se uma redução na proporção de núcleos nas fases 02 e 
Sl, bem como um aumento na proporção de núcleos en101. 

Com base nos resultados obtidos e considerando a cinética de 
crescimento e a dinâmica do ciclo celular, os autores propuseram 
que o efeito primário de giberelinas relaciona-se com a indução do 
alongamento celular no meristema intercalar, processo esse que 
é seguido por ciclos de divisões celulares, que ocorrem, inicial
n1ente, a partir das células que tiverem seu DNA duplicado e 

Gibereünas 251 

30 90 

s 

-~ 20 
Slntese 80 

"' z <!> deONA C • 
CD !l. 

IJ) ~ 
E s "' ., CD .. 3 
o Cl ., 
ü 101 

-
•::> 70 'i' z G2 -

""'/'-' 
0+-------.-------~----~------~-----+80 

o 5 10 15 20 25 
Tratamento com AG (horas) 

FlGURA 11.l 
Alterações no ciclo celular de núcleos do meristema intercalar de 
entrenós de arroz em resposta ao tratamento com AG. Observar 
as fases e escalas do ciclo celular na parte superior. (Adaptada de 
Sauter e Kende, 1992.) 

que, em conseqüência, estão na fase 02 do ciclo celular. Depois 
de 7 horas do tratamento com AO, observa-se um aumento no 
número de células que estão na fase 02, aspecto esse que indica 
um estímulo geral para a divisão celular. O fato de ocorrer uma 
diminuição no número de células em 02 depois de 4 horas do 
tratamento com AG sugere que esse hormônio regula o ciclo 
celular na transição entre a mitose e a fase 02. 

A transição entre as diferentes fases do ciclo celular é regu
lada por proteínas cinases dependentes de ciclinas (CDKs). As 
medidas dos níveis de transcrição de dois genes que codificam 
para CDKs em arroz inundado revelaram um aumento nos níveis 
de expressão de um desses genes em resposta ao AG exógeno. 
Esse aumento foi correspondente à expressão de dois genes asso
ciados à divisão celular aumentando os níveis de uma proteína 
cinase específica do ciclo celular (Cdc2), bem como de ciclinas 
M necessárias para a entrada em mitose (ver Cap. 9, Auxinas). 

Mudança de fase juvenil para madura, 
indução da floral e determinação do sexo 

A incapacidade das plantas em florescer antes de atingirem 
determinado estágio é associada à juvenilidade. Plantas juvenis 
e adultas vegetativas e reprodutivas podem apresentar aspectos 
morfológicos diferenciados, con10 a forma das folhas, por exemplo. 
Dependendo da espécie, a aplicação de giberelinas pode regular 
a juvenilidade em ambos os sentidos. Assim, em Hedera helix o 
AG3 pode causar a reversão de maturidade para juvenilidade, 
enquanro, em algumas coníferas, o inverso pode ocorrer como 
resultado do tratamento con1 A04 + A07• A aplicação de AO 
exógeno com essa finalidade vem sendo testada em programas 
de melhoramento genérico de várias espécies de Eucalypr.us. As 
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FlGLRA 11.19 
Algumas planras em rosera são induzidas à floração em condições 
de dias longos; no cntanro, a aplicação de gibcrelinas em plantas 
cultivadas sob dias curtos pode induzir o florescimenco. 

giberclinas podem substituir os efeitos mediados pelo fotoperíodo 
e pelas baixas temperaturas na indução floral de algumas plantas, 
sugerindo ser esse hormônio um dos componentes para o estímulo 
dessa indução (ver Cap. 18, Floração). 

A participação das giberelinas é decisiva no processo de 
floração, tanto que plantas de Arabidopsis deficientes em AG 
apresentam arraso no tempo de floração e tendência à esterili
dade da parte masculina das flores. Por outro lado, a aplicação 
de giberclinas, ou a superexpressão de genes da biossíntese de 
AG, provoca o adiantamento da floração nessas plantas. As 
giberellnas exógenas também podem substituir a indução foto
periódica da floração em plantas em roseta. Um exemplo comum 
dessa ação de AG são as plantas em roseta que são induzidas à 
floração cm condições de dias longos; no entanto, a aplicação de 
giberelinas em plantas cultivadas sob dias curtos induz o floresci
mento (Fig. 11.19). Nessas plantas, a floração é acompanhada 
pelo alongamento do caule, eventos esses considerados inde
pendentes. Também a aplicação de giberelinas pode promover 
a floração em algumas plantas de dia cuno cm condições não
indutivas, bem como pode substituir parcial ou totalmente os 
efeitos desencadeados pelas baixas temperaturas cm plantas com 
necessidade de frio para a floração (ver Cap. 18, Floração). 

O comprimento do dia exerce efeitos no metabolismo das 
giberelinas, corno é o caso do espinafre (Spinacia oleracea) , planta 
de dias longos. Em c:lias curtos, os níveis de giberelinas são baixos 
e a planta se mantém na forma de roseta. Em condições de c:lias 
longos, observa-se um aumento nos níveis das giberelinas da via 
da hidroxilação 13 inicial. O aumento de cinco vezes nos níveis 
de uma dessas giberelinas (especialmente a forma bioativa AG1) 

causa o alongamento do caule que antecede a floração (ver Cap. 
18, Floração). 

Em plantas monóicas (produtoras de flores masculinas e femi
ninas ou hermafroditas), as giberelinas têm efeito sobre a deter
minação do sexo, evento geneticamente regulado, mas também 
influenciado por outros fatores, nota.damente ambientais. Em 
milho, por exemplo, dias curtos e noites frias promovem um 

aumento de cerca de 100 vezes nos níveis de AG no pendão, 
aumentando a proporção de flores femininas. Esse efeito é 
também observado como resultado da aplicação de giberelinas. 
Em milho, foram isolados murantes com padrões alterados de 
determinação de sexo. Mutações em genes que afetam a bios
síntese de AG resultaram na supressão do desenvolvimento de 
estames nas flores da espiga. Em algumas dicotiledôneas, como 
Cucumis saci11u.s, Spinacia oleracea e Cannabis sativa, o AG exógeno 
exerce efeitos contrários, observando-se a formação de flores esta
minadas. Nessas espécies, tratamentos com etileno no estágio de 
flores bissexuais induzem a formação de flores femininas, suge
rindo uma interação das giberelinas com outros hormônios na 
regulação da determinação do sexo. 

Foi mostrado que o AGJ pulverizado em plantas de abaca
teiro na fase de floração altera a (enologia e a morfologia da 
inflorescência. Aplicações feitas antes da formação dos eixos 
secundários da inflorescência reduziram a intensidade de floração. 
Aplicações feitas cm estágios posteriores resultaram no desen
volvimento de brotos vegetativos com hábito indeterminado do 
ápice de inflorescências. Assim, o uso do AG3 em n{veis e estágios 
adequados pode permitir regularizar a produtividade do abaca
teiro afetada pela alternância de produção. 

Estabelecimento e 
desenvolvimento de frutos 

O estabelecimento do fruto, ou seja, o mo1nento de decisão se o 
ovário se desenvolverá em fruto, é dependente de sinais positivos 
de crescimento que são dados a partir da polinização, fertilização 
e desenvolvimento do embrião. Apesar de se tratar de um evento 
crucial para a obtenção de produtos agrícolas e sobrevivência das 
espécies vegetais, ainda muito pouco é conhecido sobre os seus 
mecanismos rcgulatórios (ver Cap. 19, Frutificação e Amadu
recimento). 

Sabe-se que as atividades das giberelinas e das auxinas repre
sentam os estímulos principais na indução do estabelecimento do 
fruto. Os teores endógenos de ambos os hormônios aumentam 
nos ovários após a fertilização, e o emprego de tratamentos 
exógenos ou por transformação genética que proporcionam o 
aumento endógeno desses hormônios levan1, em muitas espécies, 
ao desenvolvimento de frutos patemocárpicos (frutos formados 
sem polinização e, portanto, sem sementes). Além disso, os teores 
desses hormônios são elevados nos ovários de muitos mutantes 
em que o estabelecimento do fruto ocorre mesmo na ausência 
da polinização. 

Ao contrário da auxina, que parece ter um papel fundamental 
na organização inicial do gineceu, as giberelinas são necessárias 
em uma etapa posterior, durante o alongamento do fruto. Análises 
de mutantes de sl'ntese ou percepção de gibcrelinas dão evidên
cias dessa participação de AG durante o alongamento de frutos. 
Os mutantes ga 1-3 de Arabidopsis não apresentam a formação de 
frutos após a polinização devido à deficiência severa na síntese 
de giberclinas causada pela mutação do gene OAJ, codificante 
para a enzima CPS. Em contrapartida, o desenvolvimento do 



fruto ocorre em outros mutantes que apresentam teores ligei· 
ramente mais elevados de giberelinas bioarivas, no entanto, o 
alongamento celular é anorn1al. 

Após a fertilização de plantas de Arabidopsis do ripo selvagem, 
o desenvolvimento do fruto ocorre com divisão e expansão longi· 
tudinal de suas células. O desenvolvimento inicial dos frutos é 
igualmente afetado em mutantes gai insensíveis às giberelinas. 
GAi representa, como apresentado anteriormente, uma das 
proteínas DELLA de Arabidopsis que é conhecida por reprinür 
o crescimento na ausência de giberelinas. A mutação gai causa 
urna proteína GAi mutante que possui uma sensibilidade redu
zida às giberelinas, causando um desequilíbrio na regulação das 
respostas às giberelinas por desrepressão gênica. Apesar de os 
teores de giberelinas serem elevados, as plantas gai possuem um 
fenótipo similar aos mutantes deficientes na biossíntese de AG, 
com frutos apresentando morfologia anormal devido à redução 
na divisão celular e incremento na expansão celular. 

Foi verificado que apesar de os frutos partenocárpicos de 
Arabidopsis tratados com apenas uma classe de reguladores 
de crescimento vegetal (giberelina, auxina ou citocinina) não 
atingirem o tamanho equivalente ao fruto polinizado, aqueles 
tratados com giberelina e citocinina ou giberelina e auxina 
alongaram-se tanto quanto o fruto polinizado. Esses estudos 
sugerem um conjunto complexo de interações hormonais 
ocorrendo durante o desenvolvimento normal do fruto. De 
maneira interessante, entre os frutos patemocárpicos tratados 
com apenas um regulador de crescimento, aqueles tratados com 
AG3 apresentaram o desenvolvimento mais próximo dos frutos 
polinizados (Fig. 11.20). 

Em alguns exemplos práticos de interesse agronômico ocorre 
uma acentuada queda de frutos depois da polinização, podendo 
as auxinas estimular a fixação e o crescimento destes (ver Cap. 
9, Auxinas). Contudo, nem todas as espécies respondem favora· 

não 
polinizado 

não 
polinizado 

+ 
0,1 µM AG3 

IGURA 11.2 

não 
polinizado 

+ 
1 µM AG3 

não 
polinizado 

+ 
10 µ,M AG3 

polinizado 

Efeito da aplicação de diferentes concentrações de AG3 na indução 
do alongamento do fruto de Arabidopsis sem a fertilização. Os fru tos 
resultantes desses tratamentos são partenocárpicos. (Baseada em 
Vivian-Smith and Koltunow, 1999.) 
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velmente às auxinas, e, nesses casos, esses efeitos ocorrem como 
resposta à aplicação de AG. Assim acontece com a macieira 
(Malus comestica), na qual a aplicação de uma citocinina, a 
benziladenina, em combinação com o AG4 + AG7 pro1nove um 
n1aior crescimento longitudinal dos frutos, melhorando assún a 
forma destes. 

Outro exemplo interessante ocorre com Viris vinifera, cv. Itália, 
na qual a pulverização dos cachos em pós-floração com 10 ou 20 
mg/Lde AG3 permite o alongamento da ráquis e o raleio de frutos 
(menor número de flores polinizadas tendo seus ovários se desen· 
volvendo em frutos), possibilitando a obtenção de cachos mais 
sadios e com bagas mais uniformes (Guerra et ai., 1981). Além 
disso, foi observado que esse tratamento induz a apirenia parcial 
ou total (frutos com poucas sementes ou nenhuma), atributo esse 
desejável em uvas de mesa. 

Superação da dormência em embriões 
~ . somaticos e gemas 

Na cultura de tecidos vegetais, a rota embriogênica somática 
freqüentemente gera embriões somáticos que apresentam baixa 
taxa de germinação, para os quais o emprego de AG3 no meio 
de cultura pode promover níveis adequados de conversão em 
plântulas. Esse é o caso da frutífera 'goiabeira serrana' (Acca 
sellowiana), nürtácea nativa dos campos de altitude do sul do 
Brasil e que se encontra em processo de domest icação. Embriões 
somáticos com baixa taxa de germinação foram inoculados em 
tubos de ensaio contendo 2,0 µM de AG3 e mostraram 100% de 
germinação em comparação com valores de 50% de germinação 
observados para embriões somáticos cultivados na ausência do 
AG3 (Guerra et ai., 1997) . 

Os efeitos das giberelinas na superação da dormência de gemas 
de espécies com exigência de frio também têm sido relatados. 
Plantas de azaléia (Rhododendron pulchrum e R. scabrum), pulve
rizadas apenas con1 água, demoraran1 60 dias para quebrar essa 
dormência. O ú1cremento médio niensal do comprimento das 
gemas florais foi de 0,91 cm em resposta ao AG3, em comparação 
com o incremento médio de 0,32 cm para o controle. Assim, essa 
giberelina foi efetiva em aumentar a taxa de crescimento das 
gemas florais e antecipar a floração, induzindo a antese 10 dias 
antes das plantas não tratadas. 

APLICAÇÕES COMERCIAIS 
A duração em pós-colheita de folhagens ornamentais é atributo 
importante para o mercado de plantas ornamentais. Em muitos 
casos, a aplicação de AG em plantas folhosas tem permitido 
aumentar consideravelmente o ten1po em que as folhas mantên1 
a coloração verde após o corte. Folhas de Zantedeschia aeth.iopica 
cortadas e únersas em uma solução de 1 mM de AG3 por 24 horas 
apresentaram uma longevidade média de 39 dias em comparação 
com a duração de 29 dias para as folhas imersas apenas em água. 
Nesse experimento, mostrou-se também que a aplicação de 1,0 
mM de citocinina benziladenina resultou em uma vida média de 
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pós-colheita de apenas 17 dias, tempo esse inferior àquele obser· 
vado para as folhas-controle. 

O AG3 aplicado em frutas de laranja cv. Valência retém a 
coloração verde da casca. O pH 3 da solução foi o que promoveu 
a maior retenção da coloração verde nas frutas, indicando assim 
que pHs mais ácidos favorecem a absorção do AG pelas plantas. 
Foi observado também que o AG atrasou o fenômeno do rever
decimento, o qual ocorre quando as temperaturas se tornam mais 
elevadas (Casagrande Jr. ei ai., 1999). Assim, em termos comer
ciais e industriais, a aplicação do AG3 permite o processamento 
da fruta em um período mais longo, já que o tempo de colheita 
pode ser expandido. Além disso, na indústria citrícola, muitas 
desordens podem ser corrigidas com a aplicação de giberelinas, 
como manchas e ferrugem, porque estas induzem uma textura 
mais compacta do albedo, além de poderem corrigir parcialmente 
o enruga1nento do exocarpo. Para a limeira ácida 'Tahiti', prin
cipal variedade que substitui os limões verdadeiros no Brasil, a 
manutenção da cor verde é atributo iJnportante para o mercado e 
consumo. Contudo, a degradação da clorofila e a síntese de caro
tenóides evoluem durante a comercialização e culminam com o 
desverdecimento da fruta. A aplicação de AG em pós-colheita 
nas concentrações de 10 a 160 mg/L, associada à aplicação de 
cera, foi eficiente para a manutenção da cor verde da casca dos 
frutos armazenados por 45 dias a 25ºC. 

Aplicações de produtos comerciais à base de giberelinas podem 
estender o período de produção, permitindo aos produtores 
progra1nar a colheita e obter melhores preços. Assim, estudos 
dos efeitos do AG1 sobre a maturação dos frutos das tangerineiras 
'Ponkan' (Citrns reiiculata) e 'Montenegrina' (Citrus deliciosa) 
evidenciaram que aplicações de 20 a 60 mg/L de AG1 no início 
da mudança de cor dos frutos permitiram mantê-los verdes por 
um período maior de tempo, sem alterar as características físico
químicas do suco. Na videira, a aplicação do AG, juntamente 
com o anelamento dos ramos, promoveu aumento no peso, no 
comprimento e largura das bagas do cultivar da uva de mesa 
Maria. 
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CAP ÍT U L O 12 

Eliane Sracciarini-Seraphin e Luciano Freschi 

INTRODUÇÃO 
O ácido abscísico (ABA) é um hormônio vegetal que regula 
vários processos no ciclo de vida das plantas. Envolvido nas 
respostas a estresses ambientais, tais como a baixa disponibilidade 
de água, temperatura reduzida e alta salinidade, esse hormônio 
também desempenha uma função imponante no desenvolvi
mento e germinação das sementes. 

Sob condições ambientais desfavoráveis, o ABA regula o grau 
de abertura dos estômatos, reduzindo a perda de água por trans

piração. Nas sementes, esse hormônio promove o acúmulo de 
proteínas e lipídios de reserva, a aquisição de tolerância à desse
cação, além de inibir a germinação precoce do embrião em frutos 
ainda conectados à planta-mãe (viviparidade). Essas respostas em 
vários processos (pleiocrópicas) são, em geral, refletidas em padrões 
diferenciais de expressão de genes. 

O presente capítulo não pretende esgotar o assunto referente 
ao ácido abscísico, mas sim enfatizar os principais aspectos fisio
lógicos, bioquímicos e genéticos desse hormônio vegetal. 

HISTÓRICO E DESCOBERTA DO ABA 
O hormônio vegetal ácido absc(sico {Fig. 12. 1), cuja descoberta 
ocorreu na década de 1960, foi inicialmente considerado um 
inibidor de crescimento e promotor de dormência de gemas. 
Atualmente, sabe-se que o ABA, juntamente com os demais 
hormônios vegetais, desempenha múltiplas funções durante o 
ciclo de vida das plantas. Pesquisas recentes revelam que o ABA 
pode agir no nível molecular, celular e da planta como um todo, 
transformando em respostas biológicas de proteção os efeitos 
exercidos pelo ambiente, especialmente a baixa disponibilidade 
hídrica, a alta salinidade e as temperaturas reduzidas. 

Antes da década de 1940, já eram conhecidos os efeitos 
dos exrraros vegetais na promoção da dormência em gemas e 

sementes. Após 10 anos, verificou-se a presença de uma subs
tância, denominada inibidor-~, inibitória do crescimento de cole
óptilos, que, por sua vez, é promovido pela auxina. O inibidor-~ 
também foi identificado na primeira gema Lateral de folhas de 
feijão e em gemas de tubérculos de batata, sugerindo seu envol
vimento na dominância apical e na dormência. Outros órgãos 
vegetais, como frutos jovens de algodão e tremoço e caules de 
maçã e ameixa, também apresentavam uma substância que inibia 
o crescimento e/ou provocava a abscisão. Qualquer uma dessas 
pesquisas poderia ter conduzido à purificação e identificação do 
ácido abscísico; entretanto, somente três delas resultaram no 
isolamento e identificação desse hormônio. Essas pesquisas foram 
publicadas no início da década de 1960 e estão descritas resu
midamente a seguir. 

Nos Estados Unidos, os trabalhos de Addicott e cols. resul
taram no isolamento e cristalização de uma substância promotora 
da abscisão de frutos jovens de Gossypium (algodão). Tratando-se 
de uma substância até então com propriedades Íísicas e qufmicas 
desconhecidas, ela foi denominada de abscisina li, en1 reconhe
cimento ao seu efeito promotor na abscisão. Na mesma época, 
Wareing e colaboradores, na Inglaterra, correlacionaram a 
dormência de gemas na planta lenhosa Acer pset«loplar.anus Falk 
(bordo) às alterações sazonais nos níveis de inibidores, denomi
nando o composto responsável por esse efeito como dormina. O 
isolamento e a cristalização da dormina evidenciaram proprie
dades físicas e químicas idênticas às da abscisina II. Um terceiro 
grupo de pesquisadores, liderados por Van Steveninck, na Nova 
Zelândia e, posteriormente, na inglaterra, verificou que frutos 
em desenvolvimento de L11pinus l111e1u L. (tremoço) produziam 
alguma substância responsável pela abscisão de flores e frutos 
jovens localizados em posição a picai na inflorescência. Essa subs
tância, quando aplicada em coleóptilos, apresentava proprie· 
dades semelhantes ao inibidor-~, e, através de seu isolamento 
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e purificação, os autores, novamente, observaram propriedades 
idênticas às da abscisina II. 

Abscisina II, dormina e acelerador de abscisão represen
tavam um mesmo composto, sendo necessária uma denominação 
comum para cal substância. Em 1967, os grupos de pesquisadores 
envolvidos nas investigações estabeleceram o no1ne ácido abscí
sico e ABA como sua abreviação. Atualmente, alguns fisiolo
gistas consideram esse nome inadequado, e.specialmente porque 
o ABA não é tão aóvo na promoção da abscisão como se pensava 
inicialmente. Entretanto, o non1e "ácido abscísico" está consa
grado pelo uso. 

Desde sua descoberta até a presente data, foram editados dois 
livros específicos sobre o ácido abscísico (Addicott, 1983; Davies 
&Jones, 1991), e há uma crescente publicação de capítulos e 
artigos de revisão e/ou investigação em tomo do assunto. 

OCORRíNCIA DO ABA NAS PLANTAS 
O ácido abscísico está presente em todas as plantas vasculares, 
ocorrendo também em alguns musgos, algas verdes e fungos. 
Esse hormônio foi idenóficado em alguns mamíferos, tendo sido, 
entretanto, atribuído à alimentação dos animais e não à síntese 
nesses orgarusmos. 

Presente en1 praticamente todas as células vivas do vegetal, o 
ABA pode ser encontrado desde o ápice caulinar até o radicular, 
assim como nas seivas do xilema e do floema e exsuda to de nectá
rios. Em nível celular, o ácido abscfsico também é amplamente 
distribuído, estando presente no citossol, cloroplasto, vacúolo e 
apoplasto. 

A exemplo do que ocorre com outros hormônios vegetais, 
a concentração endógena de ácido abscísico é, geralmente, 
bastante baixa e determinada pelo balanço dinâmico entre bios
síntese, inativação, degradação, transporte e compartimentação. 
Esses processos, por sua vez, são regulados pela fase de desenvol
vimento da planta, por fatores ambientais e pela interação com 
outros hormônios vegetais. 

Entretanto, uma elevação considerável na concentração endó
gena de ABA é observada em tecidos vegetativos submetidos a 
estresses ambientais, assim co1no na semente durante a matu
ração. Sob condições ambientais favoráveis, a concentração de 
ABA nas folhas e raízes é de alguns ng gMF- 1, sendo substan
cialmente elevada quando as plantas são submetidas a estresses, 
especialmente de déficit hídrico. O papel fisiológico do ácido 
abscísico na proteção a esse tipo de estresse ocorre principal
mente através da promoção do fechamento estomático, redu
zindo a perda de água. 

Durante o desenvolvimento de sementes, a concentração endó
gena de ABA nesses órgãos é geralmente superior àquela encon
trada em tecidos vegetativos, atingindo valores da ordem de µg 
gMF- 1. O ABA está envolvido no acúmulo de proteínas e lipídios 
de reserva, na aquisição de tolerância à dessecação, na inibição da 
germinação precoce e na imposição de dormência primária. 

Mutantes deficientes e insensíveis ao ABA 
Vários mutantes deficientes ou insensíveis ao ABA foram iden
tificados em plantas vasculares com anomalias no desenvolvi
mento ou no comportamento fisiológico, tais como a viviparidade 



e a ausência de dormência e murchamento, mesmo sob estresse 
hídrico moderado. Enquanto nos mutantes deficientes em ABA 
essas anomalias podem ser revertidas ao tipo normal (selvagem) 
após tratamento com ácido abscfsico, a aplicação desse hormônio 
não te1n efeito nos mutantes insensíveis a esse hormônio. 

Dentre os mutantes mais bem caracterizados estão os vivíparos 
(vp) de milho (Zeamays);jlacca (jlc),siriens (sit) enotabiüs (noc), 
de tomate (Lycopersicon esculentum Mil!.); abal a aba3 e abil a 
abi5 de Arabiàopsis thaliana; droopy de batata (Solanum phureja); 
wilty de ervilha (Pisum salivum); abal e aba2 de Nicotiana plumba
ginifolia; e nar-2a e coo! de cevada (Hordeum vulgare). As designa
ções aba e abi são usadas para mutantes deficientes e insensíveis 
ao ABA, respectivamente. 

Esses mutantes têm contribuído significativamente para o 
progresso das pesquisas envolvendo transdução de sinais, bios
síntese e efeitos biológicos do ABA. Revisões sobre mutantes 
deficientes ou insensíveis ao ABA podem ser encontradas em 
Taylor (1991), Thomas et al. (1997), Leung & Giraudat (1998), 
Finkelstein et al. (2002). 

ESTRUTURA, PRINCIPAIS FORMAS E 
ATIVIDADE DO ABA 

O ácido abscísico é um composto com 15 carbonos, pertencente à 

classe dos terpernóides, cuja molécula apresenta alta semelhança 
estrutural com a porção terminal das xantofilas. 

O ABA pode apresentar-se na configuração eis ou erans depen
dendo da orientação do grupo carboxila ligado ao carbono 2 de 
sua cadeia lateral. O isômero eis-ABA é a única forma que apre
senta atividade biológica e corresponde à quase totalidade do 
ABA produúdo pelos tecidos vegetais. O isômero trans-ABA, por 
sua vez, é inativo, mas pode ser convertido na forma eis (ativa) 
por isomerização espontânea na presença de luz (Fig. 12.1). 

Além disso, o ABA apresenta um carbono assimétrico na 
posição l' do anel, conferindo falta de simetria molecular e garan
tindo sua atividade óptica, isto é, a capacidade de desviar o plano 
de uma luz polarizada. A forma natural do hormônio é positiva 
( + ), porque o desvio da luz ocorre no sentido horário. 

Os doisenantiômeros, (+)-ABA (natural) e (-)-ABA (sinté
tico), apresentam diferenças marcantes em termos de atividade 
biológica, taxas de catabolismo e produtos de degradação. O 
(+)-ABA, por exen1plo, é a única forn1a ativa em respostas de 
curta duração, tais como o fechamento estomático. Por outro 
lado, em respostas de longa duração, como na maturação de 
sementes, ambos os enantiômeros são ativos. De modo geral, a 
forma (-)-ABA apresenta menores taxas de degradação, perma
necendo na planta por períodos 1nais prolongados. A intercon
versão dos enantiômeros ( - )-ABA e (+)-ABA não ocorre em 
tecidos vegetais. 

O ABA disponível comercialmente pode estar na forma pura 
[ (+)-ABA], obtida a partir da cultura de fungos, ou em mistura 
racêmica [ (+)-ABA], ou seja, uma mistura com partes aproxima
damente iguais de ambos os enantiômeros. Assim sendo, é impor
tante especificar a forma do ABA usada experimentalmente. 
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Arranjo estrutural da molécula do (+)-eis-ABA para a ligação ao 
receptor, destacando a importância dos grupos cetona (C4'), hidroxf
lico (Cl') e carboxílico (Cl). (Modificada de Ho, 1983.) 

Ao contrário das giberelinas e citocininas que apresentam um 
grande número de compostos naturais com atividade biológica, 
a classe hormonal do ácido abscfsico é composta basicamente 
de um único composto ativo de ocorrência natural, o eis-ABA. 
Alguns produtos da degradação do ABA, como o ácido faseico 
(PA) e o 7'-hidroxi ABA, também apresentam atividade bioló
gica; contudo, ainda não é clara a relação entre a síntese desses 
compostos e as respostas observadas nos vegetais. 

Estudos tên1 den1onstrado que modificações estruturais na 
molécula de ABA normalmente resultam na redução ou perda 
de sua atividade. Enquanto a presença dos grupos carboxGico, 
hidroxílico e da configuração C4' -cetona é essencial para a ligação 
ao receptor e atividade biológica do ABA (Fig. 12.2), a nitrila e o 
álcool, quando presentes no Cl, apresentam baixa atividade. O 
éster metílico do ABA, por exemplo, é inativo nas respostas de 
curta duração, como nos bioensaios de inibição de crescimento e 
fechamento estomático. Porém, nas respostas de longa duração, 
esse composto pode apresentar atividade, possivelmente devido 
à liberação do ABA livre. 

BIOSSÍNTESE E INATIVAÇÃO DO ABA 

Locais de biossíntese 
Postula-se que a síntese de ABA possa ocorrer em praticamente 
todos os tecidos vivos da planta. Os precursores necessários à 
biossfntese do ABA estão presentes nos cloroplastos localizados 
em tecidos fotossintetizantes, assim como nos cromoplastos, 
leucoplastos e proplastfdeos distribuídos nos frutos, embriões de 
sementes, ra(zes e outros órgãos da planta. Além disso, os meta
bólitos do ABA foram identificados em praticamente todos os 
órgãos das plantas, incluindo folhas, caules, raízes, sen1entes e 
frutos. Porém, como esses compostos foram também observados 
no xilema e no floema, sua presença não indica necessariamente 
a síntese em detern1inado órgão. 

De 1nodo geral, folhas jovens apresent:aJ.n níveis de ABA mais 
elevados, porém menor capacidade de sintetizar o hormônio, 
quando comparadas às folhas adultas. Supõe-se que a maior parte 
do ABA presente nas folhas jovens seria importada das folhas 
adultas através do floema. 

Os tecidos vasculares têm sido caracterizados coroo impor
tantes locais de biossíntese do ABA, uma vez que as principais 
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enzimas envolvidas na produção desse hormônio encontram-se 
presentes em abundância nas células companheiras do floema e 
células parenquimáticas do xilema. 

Etapas da biossíntese 
A combinação de abordagens fisiológicas, bioquímicas e gené· 
ticas tem permitido avanços consideráveis na elucidação da via 
biossintética do ABA nas plantas. Os compostos intermediários 
dessa via já estão bem caracterizados, e várias enzin1as encon· 
tram-se identificadas. 

Inicialmente foram propostas duas rotas possíveis para a síntese 
do ABA nos tecidos vegetais. Na primeira, classificada como via 
direta, o terpenóide de 15 carbonos famesil pirofosfato (FPP) 
origina o ABA diretamente, ou através do composto interme
diário xantoxina (Xan) . Atualmente, sabe-se que, ao contrário 
do observado en1 fungos, essa via te1n pouca importância nas 
plantas vasculares. 

Em contrapartida, técnicas bioquímicas associadas à carac
terização de vários mutantes deficientes na biossíntese de ABA 
demonstraram que a produção desse hormônio nas plantas ocorre 
preferencialmente por uma via indireta, a qual utiliza carote· 
nóides oxigenados (xantofilas) de 40 carbonos como precur· 
sores. Dentre essas pesquisas, podemos destacar os estudos com 
diversos mutantes vivíparos (vp) de milho, cujas prin1eiras etapas 
da biossíntese de carotenóides são bloqueadas, resultando na 
incapacidade de sintetizar o ácido abscísico. Inibidores químicos 
da síntese de carotenóides, como a fluridona e a norflurazona, 
também resultam num 1nenor acúmulo de ABA (Fig. 12.3). 
Alén1 disso, experimentos de incorporação de 1802 na molécula 
do ABA confirmaram a síntese desse hormônio pela via indireta 
ao mostrarem que o isótopo marcado foi inserido no grupo carbo
xílico da cadeia lateral (Cl) em vez de na posição l' do anel, como 
ocorre nos fungos que produzem ABA pela via direta. 

Didaticamente podemos dividir a via indireta de biossíntese 
do ABA em três etapas: ( 1) a síntese dos carotenóides não-oxige· 
nados nos plastídeos; (2) a síntese e clivagem das xantofilas nos 
plastídeos; e (3) a síntese de ABA no citossol. 

SíNTESE DOS CAROTENÓIDES 
NÃO-OXIGENADOS 

Os carotenóides, como os demais isoprenóides, são sintetizados 
nos plastídeos a partir de um precursor de 5 carbonos, o isopen· 
tenilpirofosfato (IPP). O IPP, originado pela via dependente ou 
independente do ácido mevalônico, sofre condensações suces
sivas com outras unidades de isopreno, originando o geranil piro· 
fosfato (C1o), o famesil pirofosfato (C15) e por fim o geranilgeranil 
pirofosfato (GGPP, C20). Por pertencere1n à via dos terpernóides, 
essas etapas são comuns à biossíntese das giberelinas (ver Cap. 
11, Giberelinas). 

Em seguida, moléculas de GGPP produzidas pela via dos terpe
nóides são desviadas para a via de síntese dos carotenóides não· 
oxigenados, a qual também ocorre nos plastídeos. Como ilustrado 
na Fig. 12.3, a primeira etapa dessa rota consiste na conversão de 
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Principais etapas da biossíntese dos carotenóides não-oxigenados a 
partir do geranilgeranil pirofosfato (GGPP), destacando a partici· 
pação das enzimas sintase do fitoeno (PSY), dessaturase do fitoeno 
(PDS), dessaturase do ~-caroteno (ZDS) e ciclase do licopeno 
(LCY-B). Alguns mutantes vivíparos (11p) de milho, deficientes na 
síntese de carotenóides e ABA, estão indicados nas etapas onde 
são bloqueados. Os inibidores químicos fluridona e a norflurazona 
impedem a dessaturação do litoeno e, portanto, bloqueian1 a síntese 
de carotenóides. 

duas n1oléculas de GGPP em fitoeno (C~ pela enzima sintase do 
fitoeno (PSY). O litoeno sofre dessaturação (aumento da série de 
duplas ligações entre os carbonos), sendo convertido a ~-caroteno 
na reação catalisada pela enzima dessaturase do fitoeno (PDS). O 
~-caroteno formará o licopeno, que, por sua vez, dará origem ao 
13-caroteno. Essas reações forn1am o cron16foro dos carotenóides 
e, portanto, transformam o fitoeno incolor em licopeno, que apre· 
senta coloração rosa. Os mutantes de milho vp2, vp5, vp7 e vp9 
foram particularmente importantes na elucidação dessa rota, pois 
são deficientes na produção de diferentes enzimas envolvidas na 
síntese de carotenóides (Fig. 12.3). 

SÍNTESE E CLIVAGEM DAS XANTOFILAS 

Ainda nos plastídeos, o 13-caroteno será precursor da zeaxantina, 
e, a partir desta, inicia-se a síntese e clivagem das demais xanto· 
filas (Fig. 12. 4). A primeira etapa da biossíntese do ABA, a partir 
das xantofilas, é a conversão da zeaxantina à anteraxantina e, 
desta, à trans·violaxantina, através de duas reações con1 incor· 
poração de oxigênio nos anéis epóxidos ( epoxidação) catalisadas 
pela enzima epoxidase da zeaxantina (ZEP) . 

Em seguida, a trans-violaxantina é convertida à trans-neoxan
tina, e esta à 9'-cis-neoxantina. A trans·violaxantina também 
pode formar a 9-cis-violaxantina, e esta originar a 9' -cis-neoxan· 
tina (Fig. 12.4); contudo, essa via parece ser pouco importante 
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Biossíntese do ácido abscísico (ABA) a partir das xantofilas. Nos plastídeos, o f3-caroteno é convertido a zeaxantina, e, a partir desta, 
inicia-se a síntese e clivagen1 das demais xantofilas. A clivagem oxida tiva da 9' -ds-neoxantina e/ou 9-cis-violaxantina forma a xantoxina, 
a qual é liberada para o citossol, onde originará ABA-aldeído e, então, ABA. A conversão da xantoxina em ABA também pode ocorrer 
por rotas alternativas que envolvem os intermediários ABA-álcool e ácido xantóxico, porém essas vias são menos freqüentes nas plantas. 
Alguns mutantes, deficientes na síntese de ABA, estão indicados nas etapas onde são bloqueados. ZEP: epoxidase da zeaxantina; NCED: 
dioxigenase do 9-cis-epoxicarotenóide; SDR: desidrogenase/redutase de cadeia curta; AO: oxidase do ABA-aldeído; Moco: co-fator de 
molibdênio. 
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nas plantas. A clivagem oxidativa da 9'-cis-neoxantina e/ou 9-
cis-violaxantina, catalisada pela dioxigenase do 9-cis-epoxicaro
tenóide (NCED), forma a xantoxina (Xan), um epóxido de 15 
carbonos semelhante ao ABA, além de um subproduto de 25 
carbonos (Fig. 12.4). Estudos têm de1nonstrado que, sob estresse 
bídrico, a 9'-cis-neoxantina é o principal substrato utilizado pela 
NCED para o aumento na produção de ABA. 

Os mutantes 11pl4 de nlilho e not de tomate são deficientes 
em ABA, pois não realizam a clivagem oxidativa necessária 
para formação da xantoxina, devido ao bloqueio da NCED. 
Essa enzima é considerada fundamental na regulação da bios
síntese do ABA nas plantas superiores. De modo geral, os teores 
de transcritos e atividade da NCED aumentam rapidamente 
em condições de estresse hídrico, promovendo o acúmulo de 
ABA e, conseqüentemente, induzindo as respostas de proteção 
à seca. 

SÍNTESE DO ABA NO CITOSSOL 

As últimas etapas da síntese do ABA, a partir da xantoxina, 
ocorrem no citossol, utilizando predominantemente uma via que 
possui o ABA-aldeído (ABAld) como intennediário. Nessa via 
principal, a enzima desidrogenase/redutase de cadeia curta (SDR) 
promove a conversão da xantoxina a ABA-aldeído, que, por sua 
vez, será oxidado a ABA. Essa última reação é catalisada pela 
enzima oxidase do ABA-aldeído (AO), que exige um co-fator 
de molibdênio (Fig. 12.4). 

Em alguns mutantes, tais como flc de tomate, aba3 de Arabi
dopsis, abal de Nicotiana, a síntese de ABA a partir do ABA
aldeído é bloqueada devido à inatividade da AO por deficiência 

Degradação 

• 

na síntese do co-fator. Nesses mutantes, a xantoxina é conver
tida em ABA por unia via alternativa envolvendo a formação 
de ABA-álcool (Fig. 12.4). Aparentemente, essa rota alternativa 
tem pouca importância nas plantas que pcssuem níveis normais 
de atividade da AO. 

Uma terceira via alternativa para a formação do ABA utiliza o 
ácido xantóxico como intermediário na conversão da xantoxina a 
ABA. A importância fisiológica dessa via nas plantas permanece 
ainda pouco estabelecida (Fig. 12.4). 

Conjugação 
As plantas apresentam uma capacidade elevada de metabolizar o 
ABA, especialmente quando mantidas na ausência de estresses 
ambientais. Assim como observado para as auxinas, citocininas e 
giberelinas, a inativação do ABA pode ocorrer tanto por conju
gação quanto por degradação a outros compostos (Fig. 12.5). A 
preferência entre essas duas vias de inativação parece ser depen
dente da espécie, tipo de tecido e estágio de desenvolvimento 
do vegetal. 

Em alguns tecidos, a conjugação do ABA com monossacarí
deos parece ser o principal caminho de inativação desse hormônio. 
A forma mais comum de ABA conjugado é o éster glicólico do 
ABA (ABA-OE), no qual o grupo carboxílico (Cl) encontra-se 
ligado covalentemente à uma molécula de glicose (Fig. 12.5). 
Além de modificar a aúvidade biológica e algumas características 
químicas da molécula, como a polaridade, a conjugação também 
altera a distribuição celular do ABA. Enquanto a forma livre do 
hormônio encontra-se principalmente no citossol, o ABA-OE 
localiza-se nos vacúolos e no apoplasto. 
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FIGL'RA 12. 
Principais rotas de inativação do ABA nos tecidos vegetais. A inativação do ABA pode ocorrer por meio de hidroxUações nas posições 7', 
81 ou 9' do anel (indicadas em vermelho). A principal dentre essas rotas de degradação é a hidroxilação na posição 8' que leva à formação 
8' -hidroxi ABA, o qual é oxidado à ácido fuseico (PA) e, posteriormente, ácido diidrofaseico (DPA). Por outro lado, o ABA também pode 
ser inativado de forma reversível por meio da conjugação com outras moléculas. A principal molécula utilizada na conjugação do ABA é 
a glicose (indicada em azul) dando origen1 ao éster glicólico do ABA (ABA-OE). 



Evidenciou-se, recentemente, que os tecidos vegetais são 
capazes de converter as formas conjugadas em ABA livre por 
meio da atividade de ~-glicosidades localizadas no reáculo endo
plasmático. Assim sendo, a conjugação do ABA representa uma 
forma de inativação reversível, podendo constituir um impor· 
tante modo de estocagem e regulação dos níveis endógenos desse 
hormônio. 

Além disso, as formas conjugadas do ABA também parecem 
estar envolvidas no transporte desse hormônio. Em algumas 
plantas, como o girassol, o transporte de ABA pelo xilema ocorre 
principalmente na forma de glicosídeos corno o ABA-GE. Ao 
atingir seus locais de destino, o ABA.OE é transportado para o 
interior das células, onde pode ser estocado no vacúolo ou nova
mente convertido na forma livre do hormônio. 

Degradação 
Ao contrário da conjugação, o ABA pode ser inativado perma· 
nentemente por meio de hídroxilações em diversas posições do 
anel. O principal modo de inativação catabólica do ABA ocorre 
via hidroxílação na posição 8' do anel, formando um interme
diário instável, o 8' -hídroxi ABA. Esse composto dá origem ao 
primeiro catabólito estável do hormônio, o ácido faseico (P A), 
que, quando oxidado, forma o ácido düdrofaseico (DPA). Esses 
dois ácidos foram identificados em um grande número de espécies 
e representam os principais produtos do catabolisrno do ABA. 

A enzima 8' -hídroxilase do ABA, responsável pela formação 
do 8' -hidroxi ABA, é considerada um elemento chave no controle 
da degradação do ABA, sendo fortemente induzida pela reidra
tação dos tecidos após períodos de seca. Alérn disso, o bloqueio 
da atividade dessa enzima por meio de mutações resulta em um 
grande acúmulo de ABA nas plantas. 

A hidroxilação da molécula do ABA na posição 7' do anel, 
formando o 7' -hidroxi ABA, é considerada uma via de degra· 
dação do ABA pouco freqüente na maioria das plantas anali· 
sadas. Por outro lado, a degradação do ABA através da formação 
do 9'-hidroxi ABA e ácido neofaseico (neoPA) foi descoberta 
apenas recentemente, e sua i.mportância ainda não é bem esta· 
belecida (Fig. 12.5). 

Alguns produtos intern1ediários da degradação do ABA, tais 
como o 8' -hidroxi ABA, o 9' -hídroxi ABA e o ácido faseico, 
exercem atividade semelhante à do ABA em alguns bioensaios. 
Outros catabólitos, como o DPA e o neoPA, geralmente não 
apresentam atividade mensurável. A maioria dos catabólitos de 
ABA também podem sofrer conjugação com monossacarídeos. 

TRANSPORTE DO ABA 
O ácido abscísico é facilmente transportado pelo floema, xilerna 
e células parenquirnáticas, havendo intercâmbio entre folhas 
adultas, folhas jovens e rafaes. Em plantas de Lupinus (tremoço) 
submetidas a estresse salino, 55% do total de ABA presente no 
xilcma é proveniente da síntese na raiz, enquanto, nas plantas 
não-estressadas, esse órgão contribui apenas com 28% do teor 
desse hormônio. O estresse salino, comparativamente às plantas· 
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conrrole, promove um aumento de 5 e 10 vezes no transporte de 
ABA, respectivamente no floema e xilema. 

Além do transporte através dos feixes vasculares, a distri· 
buição do ABA também é afetada pela sua compartimentação 
nos tecidos vegetais. Por se tratar de um ácido fraco, a cornpar· 
timentação do ABA obedece ao conceito de aprisionamento de 
ânions em meio alcalino. A molécula não dissociada lipofílica 
cio ABA (ABA!i) atravessa livremente a membrana plasmá· 
tica das células. Após sua difusão, o ABAH se dissocia como 
ânion (ABA-), o qual atravessa a membrana plasmática menos 
facilmente e, portanto, acumula-se no meio mais alcalino do 
citossol. Em plantas sob boas condições de hidratação o fluido 
do apoplasto apresenta pH em torno de 6,3, favorecendo a forma 
protonada ABAH. Conseqüentemente, assume-se que grande 
parte do hormônio presente na seiva do xilema seja absorvido e 
metabolizado pelas células do mesófilo foliar. Como resultado, 
pouco ABA atingirá as células-guardas situadas na epiderme (Fig. 
12.6). 

E1n contrapartida, sob condições de déficit hídrico, a seiva 
do xilema e o Auido do apoplasto tomam-se mais alcalinos (cm 
tomo do pH 7,2), favorecendo a forma desprotonada ABA - e 
diminuindo o gradiente de pH através da membrana plasmática. 
Com isso, uma menor quantidade de ABA penetra nas células do 
mesófilo e, conseqüentemente, um maior número de moléculas 
desse hormônio atinge as células-guardas por meio do fluxo de 
transpiração (Fig. 12.6). 

Cabe ressaltar que durante esse processo a quanLi<lade total 
de ABA na folha não é afetada, pois apenas ocorre uma redistri· 
buição do hormônio disponível. Portanto, a dosagem do conteúdo 
de ABA em células individuais fornece dados valiosos quando 
se deseja relacionar os efeitos fisiológicos aos níveis endógenos 
desse hormônio. 

MECANISMO DE AÇÃO DO ABA 
O ácido abscfsico, como os outros hormônios vegetais, exerce 
vários efeitos fisiológicos, possivelmente através de mecanismos 
de ação diferentes em cada tipo de tecido vegetal. 

De acordo com o tempo necessário para que ocorram as 
respostas fisiológicas ao aumento endógeno de ácido abscísico, 
há dois tipos de classificação: (1) respostas de curta duração que 
envolvem principalmente alterações no fluxo de fons e no balanço 
hídrico, completando-se após alguns minutos do aumento no 
conteúdo endógeno de ABA, como é o caso do fechamento esto· 
mático; e (2) respostas de longa duração que envolvem alterações 
mais profundas na expressão gênica, demorando algumas horas 
ou dias para se manifestarem, como é o caso da maturação de 
sementes (Fig. 12. 7). 

Percepção 
Numa via de sinalização hormonal ápica, a ligação do hom1ônio 
ao seu receptor desencadeia uma cascata de rnensageiros secun· 
dários que, por fim, resulta em uma resposta celular. Embora 
algumas vias de sinalização desencadeadas pelo ABA se encon· 



262 ' Acido Absctsico 

Epiderme -supenor 

Parênquima 
paliçádico 

Parênquima./<J / 
lacunoso 

Epiderme 
inferior 

. 

' 
,..._ -, ,.. 

• ~ 

• 

~ 

.,, 

' " Ostlolo 

--- ---• ,,. ' • , - ... • • • 
n ' 

r ,.., 

1 • • • 

-, • 

Células-guorda.s 

Redistribuição do ABA em tecidos foliares durante a alcalinização do apoplasto pelo estresse hídrico. Durante eventos de seca, a seiva do 
xilema torna-se mai.s alcalina, favorecendo a forma dissociada do ABA (ABA-), a qual atravessa menos facilmente as membranas. Como 
resultado, sob condições de estresse hídrico, uma menor quantidade de ABA é absorvida pelas células do mesófilo e, conseqüentemente, 
mais ABA atinge as células-guardas. 
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fisiológicos do ácido absc!sico nas plantas. 

trem já bem estabelecidas, o local e o mecanismo de percepção 
desse hormônio pelas células vegetais têm intrigado os fisiologistas 
vegetais por muitos anos. 

Uma diversidade de abordagens metodológicas tem sido utili
zada para avaliar se a percepção do ABA ocorreria por meio de 
receptores localizados na superfície celular, ou se o hormônio 
deveria penetrar na célula e se ligar a receptores intracelulares. 
Os resultados dessas pesquisas sugerem que a percepção do 
ABA pode ocorrer tanto extra- quanto intracelularrnente, o que 
in1plica a existência de múltiplos receptores para esse hormônio. 
Contudo, apenas recente1nente, a identidade e características de 
alguns desses receptores começaram a ser desvendadas. 

Até o momento, foram identificadas três proteínas que apre
sentam alta afinidade pelo ABA. Uma dessas proteínas encontra
se na membrana plasmática, enquanto as outras duas localizam-se 
intracelularmen te, corroborando, portanto, a hipótese de que a 
percepção do ABA ocorreria tanto na superfície quanto no inte
rior da célula (Fig. 12.8). 

O primeiro receptor do ABA a ser identificado foi a proteína 
FCA (do inglês flowering-time control prorein), assim denominada 
por também estar envolvida no controle da indução floral em 
Arabidopsis. Trata-se de uma proteína de ligação ao RNA, loca
lizada no núcleo da célula, capaz de influenciar a estabilidade 
do RNAm do gene repressor da floração flc (flowering locus c) e, 
dessa forma, modular a cransição da fase vegetativa para a repro-



dutiva (ver Cap. 18, Floração) . Trabalhos têm demonstrado que 
o ABA pode ligar-se à porção C-rerrninal do FCA e modular sua 
função sobre a indução floral. Contudo, sabe-se que essa proteína 
receptora não está relacionada co1n a sinalização dos principais 
eventos fisiológicos controlados pelo ABA, co1no o fechamento 
estomático e a germinação de sementes, representando, portanto, 
uma via específica de percepção desse hormônio. 

A segunda proteína receptora do ABA localiza-se nos cloro
plastos e recebe a denominação de ABAR (do inglês abscisic 
acid recepurr). Ao contrário do FCA, o ABAR parece ser um dos 
principais responsáveis pela percepção do ABA durante a sinali
zação de diversas respostas controladas por esse hormônio, como 
os processos de germinação, controle estomático e alteração na 
expressão gênica. A superexpressão do gene ABAR em plantas 
transgênicas de Arabidopsis confere hipersensibilidade ao ABA, 
enquanto mutações nesse gene tomam as plantas insensíveis ao 
hormônio. Estudos têm mostrado que esse receptor encontra
se presente em folhas, caules, raízes, flores e frutos, sugerindo, 

- .... ? 
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portanto, tratar-se de um mecanismo de percepção amplamente 
distribuído pelo corpo do vegetal. O mecanismo de ação desse 
receptor ainda não foi estabelecido. 

Diferentemente do FCA e do ABAR, o terceiro receptor de 
ABA identificado em plantas, o GCR2, pertence a uma família 
de receptores bem conhecida, os receptores associados à proteína 
G. O GCR2 é uma proteína integral localizada na membrana 
plasmática que, como os demais membros da sua família, possui 
sete domínios transme1nbrãnicos (Fig. 12.8). Mutações no gene 
GCR2 reduzem a sensibilidade das plantas ao ácido abscísico 
durante os processos de germinação, fechamento estomático e 
expressão de genes induzíveis por ABA. Ainda não é sabido se 
a percepção do ABA pelo GCR2 ocorre pelo lado citossólico ou 
apoplástico da membrana. Sugere-se que a transdução de sinal 
desencadeada pela ligação do ABA ao GCR2 inicia-se con1 a 
ativação de uma cascata típica das proteínas G. 

Evidências obtidas com base em abordagens bioquímicas e 
moleculares sugerem a existência de ainda outros receptores 
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Localização e características dos receptores de ABA. O primeiro receptor de ABA a ser identificado, o FCA, é uma proteína nuclear 
envolvida especificamente no controle da estabilidade do RNAm do fator de transcrição responsável pela indução floral. O ABAR, por 
sua vez, é um receptor do ABA presente nos cloroplastos e envolvido no controle de diversas respostas desencadeadas por esse hormônio 
vegetal, tais como fechamento estomático, germinação e expressão gênica. O terceiro receptor para o ABA., o GCR2, é uma protema inte
gral localizada na mernbrana plasmática que também controla o fechamento estornâtico, a genninação e a expressão de genes induzidos 
pelo ABA. Ainda não é claro se a percepção do ABA pela GCR2 ocorre pelo lado externo ou interno da membrana. 
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para o ABA, contudo, suas identidades permanecem desco

nhecidas. 

Transdução de sinais 
As vias de transdução de sinal do ABA têm se revelado bastante 

complexas, envolvendo un1a grande diversidade de mensageiros 

secundários, incluindo os radicais livres, íons, fosfoinositídios, 

proteínas cinases, proteínas fosfatases, entre outros. Muitos desses 

mensageiros secundários participam das vias de transdução de sinais 

de diversas respostas desencadeadas pelo ABA, demonstrando um 

certo grau de conservação dos mecanismos de sinaUzação desse 

hormônio. Tendo em vista que grande parte do conhecimento 

atual acerca da transdução do sinal do ABA baseia-se no controle 

do fechamento estomático, nessa seção serão discutidas as princi

pais etapas envolvidas na sinalização desse processo. 

o 
ERO 

(H,O,, 01') 

Como discutido no Cap. l, o mecanismo de abertura e fecha

mento estomático é dependente de alterações na turgescência 

das células-guardas, as quais são responsáveis pelo grau de aber

tura do poro ou ostíolo. A turgescência dessas células, por sua 

vez, é regulada através do fluxo de fons através da membrana 

plasmática e do tonoplasto, especialmente o cátion potássio 
(K+) e os ânions cloro (Cl-) e malato2- (ver Cap. 1, Relações 

Hídricas). Esse controle do fluxo de íons durante o fechamento 

estomático é regulado, entre outros fatores, pela cascata de 

transmissão do sinal do ABA, a qual envolve diversas etapas 

(Fig. 12.9). 
Um dos primeiros efeitos do ABA nas células-guardas é um 

aumento na concentração do cálcio citossólico ([Ca2+]ci,), resul· 

tante do influxo desse íon a partir do apoplasto, bem como de sua 

liberação a partir de estoques intracelulares, tais como o vacúolo 

e o retículo endoplasmático. 
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FlCURA 12.9 
Representação esquemática do modo de ação do ácido abscfsico em células-guardas, evidenciando o envolvimento de espécies reativas 
de oxigênio (ERO), do inositol l,4,5-trifosfato (IP3), da adenosina difosfato ribose cíclica (cADPR), do óxido nítrico (NO) e elo cálcio 
citossólico ([Ca2+JciJ como mensageiros secundários. (1) A molécula de ABA se liga ao seu receptor; (2) a ligação ABA-receptor estimula 
a produção de ERO, as quais desencadeiam a abertura de canais de Ca2+ presentes na superfície celular; (3) o ABA promove a liberação 
de cálcio de estoques intracelulares por meio da elevação nos níveis de IP3, NO e cADPR; (4) a liberação do Ca2+ a partir de estoques 
intracelulares também é estimulada pelo próprio aumento na concentração citossólica desse íon; (5) a elevação no [Ca2+j "" bloqueia os 
canais de influxo de K+; (6) o aumento no [Ca2+Jdc ativa os canais de efluxo de ânions (A-), causando a despolarização da membrana; (7) 
a alcalinização do citossol e o aumento no [Ca2+Jc;c induzidos pelo ABA bloqueiam a bomba de prótons da membrana, acentuando sua 
despolarização; (8) a despolarização da membrana ativa os canais de efluxo de K +; (9) antes de serem cransportados para o apoplasto, os 
cátions KT e ânions CI- e n1alato2- são liberados do vacúolo para o citossol. Para facilitar a compreensão, o receptor de ABA foi ilustrado 
apenas na superfície celular. (As setas indicam ativação e as barras, inibição.) 



O influxo de Ca2+ extracelular é estimulado por espécies 
reativas de oxigênio (ERO) produzidas logo após a ligação do 
ABA ao seu receptor. As principais formas de ERO que atuam 

corno mensageiros secundários do ABA durante o fechan1ento 
estornático são o peróxido de hidrogênio (H 20J e o ânion supe
róxido (02·-). 

A liberação do Ca2+ dos estoques intracelulares, por sua vez, 
é disparada por meio da elevação nos teores de outros mensa

geiros secundários do ABA, corno o inositol 1,4,5-trifosfato 
(IP3) , o óxido nítrico (NO), a adenosina difosfato ribose cíclica 
(cADPR) ou, ainda, pelo próprio aumento nos níveis de Cal+ 
citossólico. 

O resultado imediato da entrada de íons Ca2+ no citossol 
é urna despolarização transitória da membrana plasmática, ou 
seja, urna perda temporária da diferença de cargas elétricas 

entre os dois lados da membrana. Essa despolarização tempo
rária não é suficiente para ativar os canais de efluxo de K"'-, os 
quais requerem despolarizações de longa duração. Contudo, a 
elevação nos teores citossólicos de Cal+ aliada à despolarização 

transitória da membrana ativam os canais de efluxo de ânions, 
fazendo com que grandes quantidades de c1- e malato2- sejam 
liberados para o apoplasto, a favor de seus gradientes eletroquí
micos. Esse efluxo de ânions é mantido ativo prolongadamente, 
ocasionando uma despolarização da membrana plasmática de 
longa duração, a qual, por sua vez, ativa os canais de efluxo 
de K+. 

Apesar do papel central do Ca2+ citossólico no controle da 
abertura estomática, estudos têm demonstrado que o fecha
mento estomático também pode ser induzido pelo ABA através 
de uma rota independente desse íon. Nessa via alternativa, 

o ABA desencadeia uma alcalinização do citossol da célula
guarda, a qual inibe a atividade das bombas de prótons (H+. 
ATPase) da membrana plasmática. A inibição do bombea
mento de H+ para fora da célula intensifica a despolarização 
da n1embrana plasmática, ativando os canais de efluxo de K+. 
Semelhante inibição da H + -A TPase também é causada pelo 
acúmulo de Cal+ no citossol, evidenciando, portanto, um ponto 

de convergência entre as vias dependente e independente de 
Cal+ (Fig. 12.9). 

O resultado final da transdução do sinal do ABA nas células
guardas é uma liberação massiva dos íons K+, c1- e malatol
do vacúolo para o citossol e, posteriormente, do citossol para o 
apoplasto. A perda desses fons para o meio extracelular é acom
panhada de uma saída de água da célula-guarda, reduzindo sua 
turgescência e, conseqüentemente, desencadeando o fechamento 
estomático. 

Expressão gênica 
Além de desencadear respostas fisiológicas através do controle 
do fluxo de íons e balanço hídrico, o ABA também está envol
vido na regulação de uma grande diversidade de genes relacio
nados ao desenvolvimento de sementes e respostas de defesa a 
estresses ambientais. 
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Muitos genes associados com respostas de defesa a estresses 
abióticos, como o frio e o estresse hídrico, são expressos somente 
quando os teores de ABA são elevados - ABA-exigentes. Por 

outro lado, vários genes induzidos por estresses ambientais são 
indiferentes ao tratamento com ABA exógeno - ABA-insen
síveis - , indicando a existência de, pelo menos, dois caminhos 
de expressão gênica en1 resposta ao estresse: um dependente e 

outro independente do ABA. 
A análise dos promotores para identificação dos elementos 

eis e traru mediadores da transcrição mostrou vários elementos 
eis envolvidos na expressão de genes induzida pelo ABA. Esses 
elementos, denominados ABREs (do inglês ABA Response 
Elements), foram identificados pela primeira vez em genes das 
protemas abundantes da embriogênese tardia (do inglês LEA, 
late-embryogenesis-abunàant), de plantas de arroz e de trigo. Eles 

compartilham uma seqüência de 8 a 10 pares de bases com o 
cerne do tipo G-box ACGT. A seqüência ABRE também está 
presente em vários genes sensíveis ao ABA de diversas espécies 
vegetais. 

Revisões detalhadas sobre o 1necanismo de rransdução de 
sinais do ABA nas plantas podem ser encontradas em Bray 
(1991); lngram & Barreis (1996); Leung & Giraudat (1998); 
Campalans et al. (1999); Pei, 2005. 

PRINCIPAIS FUNÇÕES DO ABA 
As plantas, diferentemente dos animais, são indivíduos sésseis, 

sendo a semente a única fase móvel capaz de conquistar novos 
ambientes. Sujeitas às variações ambientais, as plantas desenvol
veram, durante o processo evolutivo, mecanisn1os de proteção 
contra as injúrias causadas por condições adversas. Dentre 
esses mecanismos, destacam-se os hormônios vegetais, os quais 
atuam de forma integrada em processos bastante complexos, para 
acelerar, reduzir ou n1anter a atividade fisiológica nos diferentes 

órgãos, tecidos e células. O ácido abscfsico, por exemplo, exerce 
múltiplos efeitos nas plantas, geralmente relacionados à atividade 
dos outros hormônios, especialmente as giberelinas, citocininas, 
etileno e brassinosteróides. 

A combinação de diferentes procedimentos experimentais 
tem permitido uma melhor compreensão dos efeitos exercidos 
por esse hormônio. Den rre as principais abordagens utilizadas 
no estudo da influência do ABA sobre eventos fisiológicos, 

destacam-se: os tratamentos com ABA exógeno; a correlação 
entre a indução de respostas fisiológicas e os níveis endógenos 
de ABA (dosados através de técnicas cromatográficas ou imuno

ensaios específicos); a redução ou remoção do ABA endógeno 
através de inibidores de síntese de carotenóides ou de proce
dimentos genéticos. 

Apesar de o ABA ter sido inicialmente identificado como um 
promotor da abscisão, sabe-se atualmente que seu efeito é indi
reto, ocorrendo através do aumento na síntese de etileno, o qual 
é de fato o hormônio responsável por esse processo. Por outro 
lado, um nú1nero crescente de evidências confinnarn a partici
pação do ácido abscísico nas respostas de proteção ao estresse 
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hídrico, desenvolvimento de sementes, dormência de gemas e 
proteção contra injúrias. 

Proteção ao estresse hídrico 
En1 utn estudo pioneiro, W right & Hiron, em 1969, verificaram o 
aumento no nível endógeno de ácido abscísico em folhas de trigo 
destacadas e submetidas a déficit hídrico. Posteriormente, obser
vações conduzidas por vários grupos de pesquisadores indicaratn 
que u1n grande número de respostas fisiológicas ao estresse podem 
ser desencadeadas pela adição de ABA, destacando-se a redução 
da condutância estomática e da perda de água pelas folhas. 

No início da década de 1980, H.G. Jones e I.R. Cowan, 
em trabalhos independentes, sugeriram que as raízes seriam 
capazes de perceber a redução na disponibilidade de água no 
solo. Esses órgãos enviaria1n para a parte aérea algum sinal (posi
tivo, negativo e/ou cumulativo) que atuaria sobre o mecanismo 
estomático, regulando as trocas gasosas e evitando alterações 
no balanço hídrico foliar. O sinal positivo da raiz para a parte 
aérea envolveria a promoção da síntese e/ou do fornecimento 
de substâncias fisiologicamente ativas, as quais, em condições 
normais, não são sintetizadas, ou, quando sintetizadas, ocorrem 
en1 pequena quantidade. O sinal negativo, por sua vez, consis
tiria na inibição da síntese e/ou do fornecimento de substâncias 
normalmente sintetizadas e/ou exportadas pela raiz não-estres
sada. O sinal cumulativo corresponde ao acúmulo de substân
cias na parte aérea, devido ao bloqueio de seu transporte e 
exportação para as raízes. 

Poucos anos depois, estudos liderados por W.J. Davies, na 
Inglaterra, evidenciaram que, em plantas submetidas a estresse 
hídrico, o ácido abscísico atua como um sinal positivo, sendo 
transportado da raiz para a parte aérea através do xilema. As 
raízes localizadas nas camadas superficiais do solo seriam as 
responsáveis pela percepção do déficit hídrico, o qual estimula 
a síntese de ABA nesses órgãos. Como resultado, mais ABA é 
transportado para a parte aérea através da corrente transpira
tória do xilema, provocando o fechamento estomático e redu
zindo a perda de água por transpiração. Enquanto isso, as raízes 
mais profundas e em contato com regiões ainda úmidas do solo 
mantêm a absorção de água, preservando, dessa forma, a turges
cência celular. 

Entretanto, a imposição de estresse hídrico não resulta sempre 
em um aumento rápido no teor de ABA no sistema radicular. 
O estresse pode resultar numa maior sensibilidade dos tecidos 
ao ABA e/ou numa redistribuição ou síntese do horn1ônio nas 
folhas. O aumento de ABA nas folhas é geralmente indepen
dente, pelo menos no início do estresse, de sua concentração na 
seiva do xilema. 

O ABA exerce um efeito diferencial sobre o crescimento da 
raiz e da parte aérea em plantas sub1netidas ao estresse hídrico. 
Enquanto o aumento na concentração desse hormônio mantém 
o crescimento do sistema radicular, permitindo exploração de 
um maior volume de solo para absorção de água, o ABA inibe o 
alongamento do caule. Em consonância, observa-se que o cresci
mento do sistema radicular de mutantes de Arabidopsis deficientes 

(abal) ou insensíveis (abil) ao ABA geralmente não é estimulado 
por reduções na disponibilidade hídrica. 

Os efeitos do ABA na proteção ao estresse hídrico são exer
cidos principalmente através da indução da expressão de genes 
que codificam a síntese de proteínas con1 função de evitar as 
perdas de água e restaurar os danos celulares. Dentre estas, 
incluem-se as proteínas envolvidas no metabolismo da sacarose 
e da prolina - solutos osmoticamente ativos - ; as proteínas 
de transporte, como os canais de fons, e as protefnas envolvidas 
em degradações e em processos de reparo, como as proteases. 
Porém, as funções das proteínas da parede celular, das proteínas 
de transferência de lipídios e das histonas, também mediadas 
pelo ácido abscfsico durante estresse hídrico, ainda não estão 
bem estabelecidas. 

Desenvolvimento da semente 
O ABA tem sido considerado um in1portante regulador de vários 
processos que ocorrem durante os dois últimos estágios de desen
volvimento da semente: a última metade da embriogênese e o 
início da maturação. Na maioria das espécies, essas duas etapas 
do desenvolvimento da semente são acompanhadas de elevações 
pronunciadas na concentração endógena de ABA. 

Na semente em formação, o ABA pode ser produzido tanto pelo 
embrião quanto pelo tecido matemo. Estudos genéticos realizados 
com mutantes de Arabidopsis deficientes em ABA revelaram que 
essas duas fontes do hormônio atuam em momentos e processos 
distintos durante a formação da semente (Fig. 12.10). 

Durante a última metade da embriogênese, observa-se o 
primeiro e principal pico de produção do ácido abscfsico, sendo 
esse hormônio produzido exclusivamente pelos tecidos matemos. 
Justamente nessa fase do desenvolvimento da semente cessam 
as divisões celulares no corpo do embrião, o qual passa a crescer 
apenas por expansão celular. Paralelamente, inicia-se o acúmulo 
de substâncias de reserva na semente, tais como proteínas, lipí
dios e carboidratos (ver Cap. 20, Germinação). 

O ABA produzido pelos tecidos matemos nesse período é 
considerado fundamental para inibir a viviparidade, ou seja, a 
gem1inação precoce do embrião em frutos ainda conectados à 
planta-mãe (Fig. 12.11). Um mecanismo possível para a ação 
do ABA no controle da viviparidade parece ser a sua capaci
dade de inibir as divisões celulares no corpo do embrião. Sabe-se, 
por exemplo, que o ABA é capaz de induzir a expressão de um 
inibidor das cinases dependentes de ciclina, mantendo, portanto, 
as células na transição de G1 para S do ciclo celular. 

Escudos realizados em plantas de Arabidopsis revelaram que 
a produção de fatores de transcrição inibitórios à viviparidade, 
como o FUSCA3 (FUS3) e LEAFCOTILEDON 1 (LECl), coin
cide temporalmente com o aumento na produção do ABA pelos 
tecidos maternos. De modo coerente, durante a últin1a fase da 
embriogênese, o fator de transcrição FUS3 estimula o conteúdo 
de ABA e reprime os níveis de giberelinas, as quais são conside
radas promotoras da germinação (Fig. 12.10). 

Evidências diretas da participação do ABA endógeno na 
supressão da germinação precoce também foram obtidas através 



FIGURA 12.l 

Fase Final da embriogênese 

ABA 

FUS3-..,.. 
LEC1 _..,. 

Acúmulo de reservas 
Inibição da vi~ridade 

Fase Maturação da semente 

Síntese de proteínas LEA 
Tolerância à dessecaçio 

Dormência 

Ácido Abscfsico 267 

Esquema das rotas de sinalização envolvidas no desenvolvimento da semente. Durante o final da embriogêne.se, o aumento nos teores de 
ABA de origem materna é responsável pelo acúmulo de reservas na semente e inibição da viviparidade. Na fase de maturação da semente, 
por sua vez, o embrião é a principal fonte de acúmulo do ABA, o qual é necessário para induzir a síntese de proteínas LEA, a aquisição 
de resistência ao dessecamento e a dormência da semente. Fatores de transcrição como o FUSCA 3 (FUS3) e o LEAF COTILEDON 1 
(LECI) atuam em conjunto com o ABA. (Modificada de Finkelstein et al., 2002.) 

de mutantes de milho deficientes na síntese desse honnônio (vp2, 
11p5, 11p7, 11p9, 11p14), cujas altas caxas de viviparidade podem ser 
revertidas com a aplicação de ABA exógeno. Além disso, sabe-se 
que enquanto embriões isolados e cultivados em meio de cultura 

Germinação precoce do mutante not de tomate, o qual é deficiente 
na síntese de ABA devido à incapacidade de realizar a clivagem 
oxidativa necessária para a formação da xantoxina. (Foto gentil
mente cedida pelo Dr. Lázaro E. P. Peres; ESALQ-USP.) 

são capazes de germinar, em presença de ABA esse processo não 
é observado. 

Ainda durante a última metade da embriogênese, o ABA 
produzido pelos tecidos matemos parece influenciar também o 
acúmulo de reservas na semente. Mutantes deficientes ou insen
síveis ao ABA nonnalmente apresentam uma redução na síntese 
e acúmulo de proteínas nos tecidos de reserva de suas sementes. 
Além disso, em muitas espécies, o tratamento de embriões isolados 
com ABA exógeno também resulta no aumento da estocagem 
de proteínas de reserva. Ainda não existem dados conclusivos 
acerca da influência do ABA sobre o acúmulo de carboidratos e 
lipídios nas sementes. 

Portanto, o ABA produzido durante a última metade da 
embriogênese teria duas funções principais sobre o desenvolvi
mento da semente: inibir a viviparidade e estimular o acúmulo 

de substâncias de reserva. 
Após o término da embriogênese, durante a etapa de maturação 

da semente, observa-se um segundo pico de produção de ABA. Essa 
produção mais tardia do hormônio se deve ao próprio embrião e é 

considerada crítica para a sinalização de processos característicos 
dessa fase, como a indução da síntese de proteínas LEA, a aquisição 
de tolerância à dessecação e a inibição da germinação. 

Nas sementes em formação, a aquisição de tolerância à desse
cação está associada à expressão de conjuntos específicos de 
RNAms. Transcritos codificando as proteínas LEA, provavel
mente envolvidas na proteção dos tecidos contra a desidratação, 
podem ser precocemente induzidos nos embriões em cultura por 
meio do tratamento com ABA exógeno. De forma condizente, 
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mutantes de Arabidopsis insensíveis ao ABA (abi3, abi4, abi5) 
apresentam uma menor expressão de certas proteínas LEA. A 
síntese dessas proteínas LEA é fortemente controlada pela inte
ração de fatores de transcrição, sendo promovida, por exemplo, 
pelo FUS3 e o LECl. 

Além da sua função na embriogênese e maturação da semente, 
o ABA é considerado importante para induzir a dormência. A 
dormência primária, induzida por ABA, é imposta à semente ainda 
conectada à planta-mãe. A imposição de dormência pode estar 
re lacionada ao conteúdo endógeno de ABA e também à sensibili
dade da semente ao hormônio. A manutenção da dormência nem 
sempre é dependente da presença do hormônio, pois, durante 
a maturação, os teores de ABA reduzem-se a valores baixos e, 
mesmo, nulos. Entretanto, em algumas plantas, o teor desse 
hormônio se mantém elevado, inclusive na semente madura. 
Em Arabidopsis, por exemplo, o ABA inibe a germinação, sendo 
que os mutantes insensíveis ao hormônio (abi 1 a abi5) não apre
sentam dormência e são capazes de germinar mesmo na presença 
de 3-10 µM de ABA. 

Nas sementes de cereais, enquanto as giberelinas exercem um 
efeito promotor na germinação, o ABA atua no sentido oposto, 
inibindo a síntese de enzi1nas hidrolíticas, especialmente de a

amilase na camada de aleurona. Recentetnente, verificou-se que o 
ABA inibe a expressão do GA-MYB, o qual constitui um impor
tante fator de transcrição que controla a expressão da cx-amilase 
induzida pelas giberelinas (ver Cap. 11, Giberelinas). 

Revisões recentes das bases genéticas desses mecanismos estão 
detalhadas em Black (1991), Be\vley & Black (1994), Rock & 
Quatrarto (1995) e Leung & Giraudat (1998), Kermode (2005). 

Dormência de gemas 
A inibição do crescimento vegetativo provocada pelo ácido 
abscísico é um dos efeitos mais comuns desse hormônio. Em 
plantas lenhosas de regiões temperadas, o nível de ABA geral
mente se eleva em resposta às condições de dias curtos, quando 
o crescimento é reduzido e a dormência das gemas é imposta. As 
folhas são as responsáveis pela percepção do estímulo ambiental, 
sintetizando o ABA que é transportado para as gemas, onde 
provoca a dormência. 

A aplicação de ABA em gemas não-dormentes também pode 
induzir a dormência. Entretanto, em algumas espécies, o trans
porte de ABA no início da dormência é baixo, e nem sempre 
condições de dias curtos causam aumento do ABA endógeno 
nas gemas. 

Senescência 
A participação do ácido abscísico na senescência ainda não se 
encontra bem estabelecida, especialmente no que tange à inte
ração desse fitormônio com outras classes hormonais, como as 
citocininas e o etileno. Enquanto alguns resultados indicam um 
efeito promotor do ABA na senescência, outros não apresentam 
correlação direta encre o hormônio e esse processo. Essas contro
vérsias podem ser devidas ao balanço variável entre substãn-

cias promotoras e inibitórias da senescência nos tecidos em dife
rentes estágios de desenvolvimento. Por exemplo, apesar de o 
teor de ABA ser maior em folhas jovens, estas podem conter 
também concentrações mais elevadas de substâncias inibitórias 
da senescência. 

Proteção contra injúrias 
Ferirnentos causados por herbivoria ou injúria mecânica causam 
danos ao revestimento externo de proteção da planta, criando 
uma via de entrada para inúmeros patógenos. Em resposta aos 
ferimentos, o padrão de expressão gênica é substancialmente 
alterado, induzindo a síntese de grupos de proteínas envolvidas na 
cicatrização e na prevenção à invasão por patógenos. A resposta 
de defesa é sistêmica, pois, enquanto alguns genes são expressos 
localmente, outros são ativos em órgãos não-danificados. 

A família de genes inibidores de proteinases II (pin2) identi
ficada em batata e tomate é o exemplo mais bem caracterizado 
de expressão gênica nas resposcas aos ferimentos. Vários estudos 
indicam o envolvimento do ABA na indução da expressão dos 
genes pin2. Os mutantes droofry de batata e sit de tomate são 
deficientes em ABA e não apresentam acúmulo de RNAm dos 
genes pin2, observado apenas após cratamento com o hormônio, 
alcançando teores semelhantes aos verificados nas plantas selva
gens submetidas a injúria. 

APLICAÇÕES PRÁTICAS DO ABA 
Muitas aplicações comerciais para os hormônios vegetais ou 
seus análogos sintéticos já foram encontradas, mas, no contexto 
da produção agrícola mundial, a contribuição desses com
postos, em termos econômicos, permanece pequena. A auxina 
tem sido utilizada na propagação de plantas, no controle da 
expressão sexual e como herbicida seletivo; a giberelina, apli
cada no processo de maltagem da cevada e no desenvolvimento 
de uvas; a citocinina, utilizada na manipulação do crescimento 
de plantas ornamentais e inibição da senescência, enquanto o 
etileno é utilizado no controle da produção de látex e modificação 
das características pós-colheita de frutos e flores. Entretanto, as 
aplicações do ácido abscísico parecem lunitadas até o mo1nento, 
apesar do direcionamento de várias pesquisas. 

O sucesso na utilização comercial da auxina se deve, provavel
mente, à síntese de análogos com alta atividade biológica e boa 
estabilidade, tanto na planta quanto no ambiente. O ABA, 
por apresentar rápido metabolismo e fotodestruição, tem sua 
utilização como produto comercial ainda limitada. Como várias 
características da molécula do ABA são essenciais à sua ativi
dade biológica, as possibilidades de produzir análogos ativos são 
reduzidas. Entretanto, foram obtidos compostos análogos com 
um carbono adicional ligado à posição 8' da molécula do ABA. 
Esses compostos, o 8'-acetileno-ABA e 8'-metileno-ABA (Fig. 
12.12), têm vida média ma.is longa e exercem efeitos semelhantes 
ao ABA na proteção ao estresse, na dormência e na germinação 
de sementes. O 8'-metileno-ABA é mais ativo que o próprio ABA 
na inibição da germinação do agrião e do embrião isolado de trigo, 
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Estrutura química do 8'-acerileno-ABA e 8'-metileno-ABA, análogo sintético do ácido absclsico. 

na supressão do crescimento de células de milho em cultura e na 
redução da transpiração em plântulas de trigo. 

A viabílidade do uso na agricultura dos compostos análogos ao 
ABA está sendo testada experimentalmente, tendo sido obtidos 
resultados satisfatórios na proteção de plantas de abóbora e 
tomate à baixa temperatura e disponibilidade reduzida de água 
no solo, e na manutenção da dormência de gemas em tubérculos 
armazenados de batata. 

À medida que os conhecimentos sobre as bases genéticas de 
biossíntese e do mecanismo de ação do ABA forem firmemente 
estabelecidos, será possível desenvolver programas de seleção, 
melhoramento e engenharia genética para a obtenção de plantas 
com teores elevados ou reduzidos de ABA. Programas de seleção, 
especialmente em cereais, estão sendo conduzidos. Embora os 
resultados ainda não possam ser extrapolados para o campo, 
acredita-se que o futuro seja promissor. 
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CAP Í TU L O 13 

Sandra Colli e Eduardo Purgatt.O 

HISTÓRICO DA DESCOBERTA DO 
ETILENO 

O etileno, um hidrocarboneto insaturado gasoso que apresenta 
uma das moléculas orgânicas mais simples com atividade bioló
gica CCiHJ, é um dentre as centenas de compostos voláteis que 
as plantas produzem. 

Estímulos à biossíntese de etileno ou à exposição das plantas a 
concentrações biologicamente eficazes desse gás foram (e conti
nuam sendo) empregados na manipulação de várias culturas e nas 
práticas de pós-colheita. Um dos exemplos mais antigos, a prática 
de fazer incisões em frutos de figo (Ficus s:ycomurus) para estimular 
o amadurecimento, data do início da civilização egípcia. Sabe-se, 
hoje, que esses ferin1entos são indutores da sCntese de etileno. 

Em 1893, foi verificado nos Açores que a fumaça produzida 
pela queima de serragem de madeira promovia a floração em 
plantas de abacaxi cultivadas em casa de vegetação. Quarenta 
anos mais tarde, produtores dessa fruta em Porto Rico passaram 
a induzir a floração, expondo as plantas à fumaça durante 12 
horas. 

No século XIX, usava-se o gás como fonte de iluminação. 
Fahnestock ( 1858) observou que esse gás danificou uma coleção 
de plantas mantidas em casa de vegetação na Filadélfia, causando 
senescência e abscisão das folhas. Após alguns anos, em 1864, 
danos em árvores próximas a vazamentos desse gás foram rela
tados por Girardin, que identificou o etileno como um dos seus 
componentes. 

A descoberta do etileno como um componente biologicamente 
ativo do gás de iluminação foi feita por Oimiay Nikolayevich 
Neljubo\v, um jovem escudante russo do Instituto de Botânica da 
Universidade de São Petersburgo. Em 1901, Neljubow verificou 
que a aplicação de 0,06 µ.l I 1 de etileno cm plantas de ervilha 
crescidas no escuro produzia três respostas no caule: inibição do 

alongamento, aumento radial (intumescimento) e uma orien
tação horizontal desse órgão (Fig. 13.1), fenômeno cunhado 
posteriormente de resposta triplice. 

A primeira indicação de que o etileno era um produto natural 
dos tecidos vegetais foi registrada por Cousins, em 1910. Esse 
pesquisador sugeriu ao governo da Jamaica que o amadureci-

e 

a 
b 

1 2 

1 .1 
Representação esquemática de plãnrulas estioladas de ervilha. ( l) 
Plântula em água; (2) plântula tratada com etileno, apresentando 
no epicótilo: a) inibição do alongamento; b) aumento de expansão 
radial; c) orientação horizontal de crcscimenco. 



272 Etileno 

mento prematuro das bananas poderia ser evitado se essas frutas 
não fossem armazenadas com laranjas. As laranjas, apesar de não 
produzirem tanto etileno quanto outros frutos, poderiam estar 
infectadas por PeniciUium, o que acarretaria o amarelecimento e 
a abscisão de frutos, conforme observado e1n limoeiro por Biale, 
em 1940. 

Entre 1917 e 1937 foram realizados vários estudos sobre o 
efeito do etileno no amadurecimento de frutos. Em 1933, Botjes 
observou que o etileno liberado por maçãs maduras provocava 
epinastia foliar em plântulas de tomate e alterações no desen
volvimento de caules estiolados de ervilhas. Gane, um cientista 
inglês, apresentou, em 1935, provas químicas de que o etileno 
era produzido por plantas. Finalmente, os pesquisadores Crozier, 
Hitchock e Zimmerman (1935) sugeriram que o etileno seria um 
regulador endógeno de crescimento, e poderia ser considerado 
um hormônio do amadurecimento. 

A partir da metade da década de 1930 att o final dos anos 
1950, ocorreu uma diminuição do interesse dos fisiologistas de 
plantas pelo etileno, devido à inexistência de técnicas precisas de 
análise desse gás e à descoberta de novos hormônios. Em 1959, o 
interesse pelo etileno foi intensificado quando os americanos Burg 
e Stolwijk e os australianos Huelin e Kennett demonstraram as 
potencialidades da cromatografia gasosa como uma técnica analí
tica para a sua quantificação, possibilitando inúmeros estudos 
com esse hormônio. Atualmente, os estudos desse gás têm sido 
refinados pela adição de detectores de fotoionização e fotoacús
ticos, favorecendo a quantificação de teores bastante baixos de 
etileno. 

OCORR~NCIA DO ETILENO 
O etileno em atmosfera natural não-poluída é encontrado em 
concentrações de 0,001a0,005 µ.I I- 1• As plantas normalmente 
não produzem etileno suficiente para alterar os níveis no ambiente 
ao seu redor. Em locais fechados, ele pode ser acumulado em 
maiores concentrações, produzindo efeitos fisiológicos nas plantas 
e causando perdas econômicas. 

Em ambiente urbano, o nível pode ser de 1 O a 100 vezes maior 
do que o detectado no campo, conforme registrado na Califórnia 
(0,5 µ.I I- 1), Alemanha (0,2 µ.11 - 1), Índia (0,1 µ. I I- 1) e Nova 
York (0,03 µ.11 1

), principalmente em dias nublados e sem vento. 
As principais fontes nesses locais são os automóveis, o fogo e a 
indústria. 

O etileno pode ser produzido por vários organismos, desde 
bactérias, fungos, algas e musgos até as plantas vasculares, como 
samambaias, gimnospermas e angiospermas. 

Apesar de as bactérias produzirem etileno, pouco é conhecido 
sobre o papel deste gás na fisiologia desses organismos. Algumas 
bactérias, como a Mycobacteritim paraffinicum, convertem o 
etileno do solo cm óxido de etileno, mantendo o nível desse 
gás em concentrações apropriadas, já que ele é mais facilmente 
acumulado no solo do que no ar. As bactérias produtoras de 
etileno promovem a senescência das plantas, facilitando a 
infecção por microrganismos. Pseudomonas solanaceantm, por 

exemplo, é responsável pela produção de etileno, que causa o 
amadurecimento prematuro de bananas. 

Uma grande quantidade de fungos, como Penicillium digitarum, 
P. cyclopium, P. veluúnum, Mucor hiemalis, Agaricus bisporus, Fusa
rium oxys/XJrum, AspergiU1tS clavatus e A. flavu.s, produzem etileno; 
todavia, sua função ainda é desconhecida. Aparenternente, a 
produção de etileno não aumenta a patogenia do fungo, provo
cando indiretamente a senescência da planta. 

As algas Chlorella e Acetabularia mediterranea também podem 
produzir etileno; esta última, possivelmente, através da mesma via 
bioosintética das plantas superiores. Por outro lado, a produção 
de etileno nas plantas não-vasculares ocorre através de outra 
via metabólica, pois a aplicação de ACC (precursor do etileno, 
ver adiante) não aumentou a produção desse gás em Marchancia 
polymorpha, Funaria polymorpha, Sphagnum cuspidarum, Seloginella 
wildencvii, Lycopodium phlegmaria e Equisetum hyemale, Tric/io
manes speciosum, Ophioglossum reticulatum, Salvinia natans e AzoUa 
caroliniana. A possibilidade da existência de uma via pritniriva de 
síntese desse gás, independentemente de ACC, necessita ainda 
de mais estudos. Em Pteridium aquilinum, Matteuccia stnahioptheris 
e Polystichum munitum, entretanto, a síntese de etileno seria feita 
através da mesma via das plantas superiores, pois a sua produção 
foi promovida pelo ACC e inibida pelo fon cobalto. 

O etileno é produzido por todas as partes das plantas supe· 
riores, sendo a taxa de produção dependente do cipo de tecido 
e do estágio de desenvolvimento. Os tecidos meriscemáticos e 
as regiões nodais geralmente apresentam uma produção elevada 
desse gás, também observada durante a abscisão de folhas, a 
senescência de flores e o amadurecimento de frutos (> 1,0 nl 
gmf-1 h- 1). Dependendo dos teores de etileno produzido durante 
esse último processo, os frutos são divididos em climatéricos (com 
produção de teores elevados de etileno), como a maçã, a banana, 
o tomate, o abacate e a manga, e não-climatéricos (com produção 
de baixos teores de etileno) como a laranja, o limão e a uva (ver 
Cap. 19, Frurificação e Amadurecimento). Na germinação, há 
um aumento na taxa de produção de etileno durante a protrusão 
da radícula e o desenvolvimento da plântula. Plantas submetidas 
a estresses físicos ou biológicos, como ferin1entos, alagamento, 
doenças, temperaturas inadequadas ou períodos de seca, elevain, 
geralmente, a produção de etileno. 

BIOSSÍNTESE E INATIVAÇÃO 
O etileno é um composto simétrico de dois carbonos com uma 
dupla ligação e quatro hidrogênios, peso molecular de 28,05, 
densidade relativa no ar de 0,978, inflamável, incolor, com odor 
adocicado similar ao éter (Fig. 13.2). 

H-.... ,., H ,..c=c ...... H H 

F G ·RA 13.2 
Fórmula química do etileno. 



Algumas substâncias com atividade biológica similar à do 
etileno, como o propileno e o acetileno, são consideradas análogas 
a esse gás, sendo moléculas preferencialmente pequenas e com 
duplas ligações (cadeias longas de carbono contendo ligações 
triplas tê1n menor atividade biológica). 

A via biossintética do etileno (Fig. 13.3) nas plantas vascu
lares é hoje bem conhecida, tendo sido elucidada por Adams e 
Yang (1979), que verificaram, com o uso de carbono marcado, 
a conversão da L-metionina à s-adenosilmetionina (AdoMet ou 
SAM) e desta aos produtos: ácido l -aminociclopropano-1-carbo
xílico (ACC), 5'-metikioadenosina (MTA), 5'-metiltiorribose 
e etileno (Fig. 13.3). A metionina é convertida a AdoMet pela 
enzima AdoMet sintetase. A conversão do AdoMet a ACC e 
MT A, catalisada pela ACC sintase, corresponde à reação-chave 
da via biossintética do etileno. O AdoMet também participa da 
síntese de poliaminas, podendo haver competição por esse subs
trato entre essa via metabólica e a de etileno. O ACC é conver
tido a etileno pela ACC oxidase ou a N-n1alonil ACC (MACC) 
por ação da malonil transferase. O MACC é uma forma conju
gada, não-volátil, que se acumula nos tecidos, representando uma 
etapa regulatória da inativação do ACC. Um segundo conjugado 
de ACC, o 1-(-y-L-glutamil-amino)ciclopropano- l-carboxíl ico 
(GACC), também foi recentemente identificado. 

A 5' -metiltioadenosina (MTA), através da MTA nucleosi
dase, é convertida a 5 ' -metiltiorribose (MTR), e esta a 5' -metil
tiorribose-1-fosfuto (MTR-1-P), pela ação da MTR cinase. A 
MTR-1-P gera, por oxidação, o ácido a-ceto--y-metiltiobutfrico 
(KMB), possivelmente através de desidrogenases. O KMB é 
convertido a 1netionina por un1a transaminase específica, sendo 
a L-glutamina o doador mais eficiente de amina. Essa seqüência de 
reações a partir da MT A tem a finalidade de reciclar a metionina 
e o enxofre para o reaproveitamento do grupo metiltio (CH3-S) 
e manutenção da produção de etileno. 

Estudar a biossíntese do etileno com as principais enzimas 
envolvidas nesse processo é importante para compreender a regu
lação desse hormônio. 

A ACC sintase, responsável pela conversão de AdoMet 
a ACC e MT A, é uma enzima citossólica presente em várias 
plantas. Devido à sua baixa disponibilidade e labilidade (por 
exemplo, em tomate sua meia-vida é de apenas 58 1ninutos), a 
ACC sintase permanece parcialmente purificada. A atividade 
dessa enzima é dependente de piridoxal 5-fosfato, e inibidores 
como o A VG (aminoetoxivinilglicina) e o AOA (ácido amino
oxiacético), bloqueiam a conversão de AdoMet a ACC. 

Vários laboratórios têm clonado genes da ACC sintase de 
várias plantas, como o arroz, soja e tabaco, e de frutos de tomates 
e maçãs. A seqüência de aminoácidos mostra elevado grau de 
similaridade com as aminotransferases. Os resultados indicam a 
existência de isoformas derivadas de uma família multigênica, 
cada uma codificada por um gene diferente. Em tomateiros, há 
pelo menos nove genes para a ACC sintase, expressos de maneira 
distinta nos tecidos, dependendo do desenvolvimento das plantas 
ou em respostas aos fatores ambientais. 

Uma forn1a da ACC sintase em tomateiro, ACS2, tem sido 
inlplicada como uma das principais responsáveis pela síntese 
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autocatalítica do hormônio durante o amadurecimento do fruto. 
Estudos recentes indicam que esta isoforma (e possivelmente 
outras) seja regulada por um mecanismo de fosforilação em uma 
região bem definida da proteína. A princípio imaginou-se que esta 
n1odificação tornaria a enzin1a ativa, aumentando a síntese do 
etileno nos frutos do tomateiro, durante o amadurecimento. No 
entanto, foi observado em experimentos in t1itro, com a proteína 
ACS2 isolada, que, fosforilada ou não, a enzima mantinha o 
mesmo nível de atividade. Neste caso, concluiu-se que a fosfo
rilação seria parte de um mecanismo regulatório que só exer
ceria alguma função in vivo, pois seria dependente da presença 
de outros componentes celulares. 

O papel da fosforilação da ACS2 foi identificado graças a 
um mutante de A. rha/.iana denominado superproduior de etileno 
1 (etol - ethylene over-producer 1) que, como o próprio nome 
indica, produz altos níveis do hormônio e apresenta um fenótipo 
de resposta tríplice constitutiva. A mutação eco 1 foi caracteri
zada como uma deficiência na produção de uma proteína capaz 
de se ligar na região carboxi-terminal de várias formas da ACC 
sintase. A proteína ETOl, quando ligada à ACC sintase, marca 
esta enzima e permite, assim, seu reconhecimento pelo sistema 
de ubiquitinação da célula. Uma vez ubiquitinada, a enzima é 
degradada pelo complexo de proteases que compõe o proteos
somo 26S. 

No modelo proposto na Fig. 13.4A, a fosforilação da porção 
carboxi-terrninal da ACS2 aumenta a estabilidade da enzima, 
por impedir a ligação da proteína ETOl nesta região. Deste 
modo a meia-vida da enzima fica aumentada em relação à sua 
versão não fosforilada, e a produção de etileno é mantida em 
níveis elevados. Somente após a ação de uma fosfatase (ainda 
não identificada, Fig. 13.4B), a proteína ACS2 é desfosforilada 
na porção C-terminal, permitindo assim a ligação da proteína 
ETOl e marcando a proteína ACS2 para degradação pelo 
sistema ubiquitina/proteossomo 26S. Desta forrna, os níveis 
de ACS2 são reduzidos, o mesmo ocorrendo com a produção 
de etileno. 

A atividade da ACC sintase é o ponto regulatório mais impor
tante na produção de etileno, sendo os teores dessa enzima 
afetados por mudanças ambientais, hormonais e por diversos 
eventos fisiológicos. O aumento na produção de etileno verificado 
en1 certas fases do desenvolvitnento, con10 genninação, amadu
recimento de frutos e senescência, ou em resposta a estresses, 
dentre os quais ferimentos mecânicos, seca, alagamento, geadas, 
infecções e agentes tóxicos, é acompanhado por uma elevação 
na síntese ou na ativação da ACC sintase. 

A conversão de ACC a etileno é produzida por uma enzima 
oxidativa, n1ais recentemente conhecida como ACC oxidase 
(ACO), anteriorrnente denominada de enzima forrnadora de 
etileno (EFE). Essa enzima parece estar associada à membrana 
plasmática ou presente no apoplasto, como evidenciado através 
da técnica de imunolocalização. 

A ACC oxidase também é codificada por uma família multigê
nica, havendo similaridade entre as enzimas em frutos de abacate, 
maçã, pêssego e tomates. Nestes últimos, as enzimas induzidas 
pelos genes ptoml3 e ptom5 apresentam 88% de similaridade. 
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Via de biossíntese do etileno e ciclo de Yang. O aminoácido metionina é o precursor do etileno. A reação catalisada pela ACC sintase, 
que converte AdoMet a ACC, é uma reação limitante da via de biossíntese do etileno. O grupo CH3-S da metionina é reciclado através do 
ciclo de Yang. O ACC pode ser conjugado formando o N-malonil ACC ou ser convertido em etileno. As substâncias AOA (ácido amino· 
oxiacético) e AVO (aminoecoxivinilglicina) são inibidoras da síntese do etileno. (Modificada de Yang, 1981, e Yung ec ai., 1982.) 
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Modelo de regulação da ACC sintase 2 (ACS2). Uma região da 
porção carboxi-tenninal da proteína é fosforilada por uma cinase 
(ainda não identificada). Com isso, a enzima ganha maior estabili
dade, e a produção de etileno é aumentada (Painel A). Sob a ação 
de uma fosfatase, o grupo fosfato é removido, permitindo a ligação 
da proteína ETO 1. Ainda não há um consenso sobre a diminuição 
da atividade da ACS2 mediada por esta proteína, porém foi demons· 
trado que a enzima, ligada à ETOl, é reconhecida pelo sistema 
ubiquitina/proteossomo 26$ e é degradada, provocando, assim, a 
diminuição dos níveis de etileno no tecido. 

A ACC oxidase purificada de maçãs é um monômero com 
peso molecular de 35 kDa e uma enzima instável (meia-vida de 
2 horas). Essa enzima necessita de ferro, ascorbato e C02 para 
a sua atividade, sendo a conversão de ACC em etileno inibida 
por benzoato de sódio, altas temperaturas, baixa oxigenação e 
íons cobalco (Co2+). 

As aplicações de algumas substâncias têm auxiliado nos 
estudos do etileno em diferentes processos biológicos nas plantas. 
Íons de prata (Ag•), por exemplo, mostraram-se como inibidores 
potentes e específicos da ação do etileno, tendo como fontes prin
cipais nitrato e tiossulfato de prata. Outras substâncias, tais como 
o 2,5-norbomadieno (NBD), o diazociclopentadieno (DACP) 
e o 1-metilciclopropeno (1-MCP), também apresentam esse 
efeito inibitório. Estes compostos exercem seu efeito através da 
ligação com os receptores, bloqueando-os e impedindo a ligação 
do etileno. A prata, por sua vez, altera a capacidade dos recep· 
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tores em transduzir o sinal para os componentes seguintes da 
cadeia de sinalização (ver Mecanismo de Ação do Etileno, mais 
adiante). 

Como ator de processos fisiológicos importantes do desen
volvi.111ento vegetal, o etileno exerce vários efeitos con1er
cialmente interessantes na agricultura. Entretanto, como se 
trata de um hormônio gasoso, sua aplicação sob condições de 
campo é difícil de ser realizada, sendo utilizado no seu lugar o 
ácido 2-cloroetilfosfônico - CEPA, também conhecido como 
Ethephon ou Ethrel. Essa substância, descoberta em 1960, 
é inerte sob pH inferior a 4; todavia, quando misturada em 
água e absorvida pela planta, libera etileno em pH fisiológico 
(Fig. 13.5). 

A solução aquosa de Ethrel é facilmente pulverizada nas 
plantas, sendo absorvida e transportada para os tecidos vegetais, 
representando um mecanismo eficiente de aplicação de etileno. 
Pode ser usada para estimular o amadurecimento de frutos de 
tomate e 1naçã, bem como na sincronização da floração em 
Bromeliaceae, destacando-se o abacaxizeiro (Ananas comosus) 
(ver Cap. 18, Floração). 

TRANSPORTE DO ETILENO 
O transporte do etileno, ao contrário dos demais hormônios 
vegetais, é independente de tecidos vasculares e de outras 
células. Como um gás, difunde-se facilmente no interior 
dos tecidos, através dos espaços intercelulares, podendo ser 
perdido para o ambiente. A água e os solutos do citoplasma 
dificultam o movimento do etileno, sendo o seu coeficiente 
de difusão, nestes, cerca de 10.000 vezes inferior ao do ar. 
Devido à sua afinidade com lipídios (14 vezes mais solúvel 
do que na água), o etileno é capaz de se difundir com relativa 
facilidade através da casca de alguns frutos, como a maçã 
(presença de ceras). 

MECANISMO DE AÇÃO 
DO ETILENO 

Os hormônios apresentam, freqüentemente, um efeito pleio
trópico, ou seja, diferentes tipos de células-alvo respondem ao 
mesmo conjunto de sinais através de mecanismos similares de 
percepção e transdução, porém seus programas moleculares são 
distintos. 

? -Cl- CH - CH - P- 01-1 + 
• 1 1 OH - Cll,- Cll , + H,PO, + CI 

o 
• Aeido 2-eloroe11lfosfünico Euleno 

(E1hephon ou Ethrcl) 

Reação de liberação do etileno a partir do Ethrel . 
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Independentemente da diversidade de efeitos do etileno no 
desenvolvimento vegetal, seu mecanismo de ação envolve, num 
primeiro momento, a ligação a um receptor específico, seguido 
da ativação de uma ou nlais vias de transdução de sinais, desen
cadeando então a resposta celular. 

Um fenótipo altamente reprodutível encontrado em plântulas 
estioladas expostas ao etileno, denominado resposra trípUce, tem 

sido a base de muitos dos avanços no entendimento da percepção 
e transdução de sinal do etileno. Tal fenótipo con1preende o intu
mescimento radial do hipocótilo, seu encurtamento e a exage
rada curvatura do gancho apical (Fig. 13 .1). A resposta tríplice 
tem sido usada na detecção de mutantes de plantas que apre
sentam respostas anormais quando expostas ao etileno. Estes 
mutantes têm sido divididos em dois tipos: mutantes insensí
veis ao etileno e mutantes que apresentam a resposta tríplice, 
mesmo na ausência do hormônio (resposta tríplice constitutiva). 
Muitos biologistas têm utilizado bibliotecas de mutantes da planta 
modelo Arabidopsis t1U1liana, em grandes projetos de rastreamento 
para identificar alterações que possam levar à identificação dos 

elementos que compõem as vias de percepção e transdução de 
sinal do etileno. 

Até o momento, pode-se dizer que dentre os hormônios 
vegetais, o etileno é o que possui a via de sinalização mais bem 
descrita, pois além dos receptores, vários outros con1ponentes já 
foram identificados. 

Receptores de etileno 
Via de regra, um hormônio, para ser assim classificado, deve 
necessariamente interagir com uma molécula que funcionará 

como receptora do sinal que ele medeia. A localização e a 
estrutura dos receptores hormonais nos organismos podem 
ser as mais diversas. Os receptores de etileno constituem as 

moléculas de percepção hormonal em plantas cujo entendi
n1ento mais avançou na última década. Sua estrutura guarda 
similaridade com os receptores de dois componentes e ativi
dade de histidina cinase encontrados em bactérias, tendo sido 
encontrada também no receptor de citocininas (ver Cap. 10, 
Citocininas). 

Trata-se de um homodímero, isto é, uma protefua formada 
por duas subunidades idênticas, cujas frações monoméricas estão 
interligadas por pontes dissulfeto que coordenam a associação de 
um íon de cobre (Fig. 13.6). Este fon parece ser essencial tanto 
para a ligação do etileno quanto para a transdução do seu sinal. 
Este é possivelmente o mecanisn10 pelo qual o íon de prata (Ag+), 
sabidamente conhecido por inibir as respostas ao etileno, deve 
exercer sua ação. O fon prata é capaz de coordenar a ligação do 
etileno, porém não é capaz de induzir as alterações na confor
mação do receptor do mesmo modo q ue o íon cobre e, deste 
modo, é incapaz de transmitir o sinal no momento da ligação 
do etileno. Plântulas tratadas com Ag+ nlimetizam o fenótipo 
encontrado em plântulas de mutantes insensíveis ao etileno, ou 
seja, não apresentll.ln a resposta tríplice, n1esn10 na presença do 

horn1ônio. Unia importante indicação do papel fundamental do 
íon cobre na ligação do etileno foi obtida pela análise do mutante 
de A. thaliana denominado ranl, que possui um transportador 

de cobre não-funcional e apresenta severa insensibilidade ao 
etileno. 

Os receptores de etileno são classificados em duas grandes 
famílias. Os receptores da farm1ia l (ETRl e ERSl) apresentam 

Receptores de Etileno 

ETR1 ERS1 ETR2 EIN4 ERS2 

FIGURA 13.6 
Receptores de etileno. Em Arabidopsis thaliana foram identificadas cinco proteínas que atuam como receptores de etileno. Os receptores 
ETRl e ERSl (subfamília 1) possuem três do1nínios transmembrana, atividade de His cinase e formam homod(meros. Conforme estudo 
de fracionamento celular, foi observado que o receptor ETRl está localizado na membrana do retículo endoplasmático. Os receptores 
ETR2, EIN4 e ERS2 (subfamfiia Il) possuem quatro domínios transmembrana e não possuem aminoácidos essenciais para a atividade de 
His cinase. Aparentemente não formam dfmeros. Todos os receptores possuem ao menos um átomo de cobre ligado a um dos domínios 
transmembrana, sendo este metal necessário para a ligação com o etileno. (Modificada de Wang et al., 2002.) 



as características de histidinas cinases em suas estruturas, ou 
seja, proteínas capazes de transferir grupos fosfato do A TP para 

resíduos de histidina em outras proteínas e, assim, promover a 
ativação ou desativação destas últimas. Este processo de ativação 
ou desativação por fosforilação é uma caracterfstica particular de 
cada proteína. Os receptores da família II (ETR2, ERS2, EIN4) 
não possuem atividade de histidina cinase. 

As seqüências primárias de aminoácidos dos vários receptores 
de etileno apontam para a ocorrência de ao menos três domf
rtios transmembrana nas suas estruturas, indicando q ue estes 
devem estar ancorados em membranas celulares. Ao menos 
um, o receptor ETRI, foi efetivamente localizado na membrana 
do retfculo endoplasmático em células de folhas de A. thaliana. 
Embora esta localização não seja tão usual para um receptor, para 
o etileno não constitui nenhum obstáculo, dada a alta difusibi
lidade do hormônio tanto em meio aquoso como em meio lipí
dico, o que permite seu acesso ao sítio de ligação em qualquer 
compartimento celular. 

Até o final da década de 1990, muitos estudos indicavam que 
a ocorrência de diferentes receptores em uma mesma célula teria 

unicamente uma função compensatória, sendo redundantes em 
sua ação, como no caso dos mutantes de A. r./uiliana exemplifi
cados anteriormente. A modulação da resposta ao etileno seria, 
deste modo, obtida pela célula vegetal em função da quantidade 
de receptores que esta expressa. 

Porém, isto parecia insuficiente para explicar por que as 
plantas ou órgãos vegetais, em certas situações, aumentam 
a expressão de um tipo específico de receptor, diminuindo 
a expressão de outros, e com isso apresentam maior sensibi
lidade ao etileno. Um exemplo desta situação é o amadure
ci1nento dos frutos da bananeira. Pouco antes da colheita, o 
fruto expressa vários tipos de receptores de etileno de ambas 
as famílias. Nesta fase, a banana é pouco sensível ao etileno, 
sendo incapaz de amadurecer, mesmo com a aplicação do 
hormônio. Após a colheita e início do amadurecimento, o 
fruto se torna muito sensível ao hormônio e a aplicação de 
pequenas quantidades de etileno é suficiente para acelerar o 
amadurecimento. Este fato é acompanhado de um aumento 
na expressão do receptor ETR l e decréscimo na expressão 
de receptores da família II, porém, sem mudança aparente no 
nível global dos receptores. 

Para buscar uma possível explicação para observações deste 
tipo, a capacidade em "reter" o hormônio foi correlacionada aos 
níveis de expressão gênica de cinco receptores identificados en1 
tomate, a fim de verificar se haveria alguma diferença de afini, 
dade entre cada receptor e o hormônio. Em caso positivo, a dife
rença de sensibilidade do órgão ou tecido poderia ser atribuída 
aos níveis de um ou outro tipo de receptor. 

Os resultados não indicaram diferenças significativas quanto 
à capacidade de retenção do etileno, porém alguns tipos de 
receptores apresentaram variações significativas dos níveis de 
transcrição durante o amadurecimento do fruto. Estudando 
mutantes defectivos em um dos receptores, foi possível observar 

o aumento no nível de transcrição dos receptores remanes
centes, corroborando a existência do mecanismo de compen-
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sação para a falta de um receptor. Neste mesmo estudo, plantas 
mutantes de A. thaliana também foram analisadas e obtiveram-se 
resultados semelhantes. Porén1, alguns destes mutantes apresen
tavam defeitos de desenvolvimento, como uma expressiva dimi
nuição do tamanho das lâminas foliares. Visto que as plantas 
mutantes tinham a mesma capacidade de «ligar" o etileno, por 
que estas não respondiam da mesma forma ao hormônio? A 
conclusão, neste caso, indicava que a diminuição de um tipo 
específico de receptor poderia induzir diferenças especfficas na 
resposta ao hormônio. 

Portanto, outra explicação residiria na capacidade de cada 
receptor em transmitir o sinal para o interior da célula, após a 
ligação com o hormônio. Assim, os estudos foram direcionados 
para os elementos subseqüentes na cascata de transdução de sinal 
do etileno, principalmente a proteína CTRI. Estudos demons
traram que cada receptor possui diferentes graus de afinidade 
pela proteína CTRl e com isso transmitem o sinal enviado pelo 
etileno de modo diferenciado. 

Ou seja, as diferenças de sensibilidade dos diferentes órgãos e 
células ao etileno, em diferentes momentos do desenvolvimento 
vegetal, podem ser atribuídas à expressão de diferentes conjuntos 
de receptores de etileno. 

Proteína CTRl 
O gene ctr 1 codifica para uma proteína similar a membros da 
família das Raf serina/treonina cinases, mais especificamente 
uma MAPKKK (do inglês mitogen-activated protein kinase kinase 
kinase). O nome ctr 1 deriva de um mutante de A. r./uiliana que 
apresentava a resposta tríplice independentemente da presença 
de etileno (ctr 1 - constitutive triJJle response 1). Este comporta
mento indicou que a proteína (CTRl), codificada pela forma 
dominante desse gene (CTRJ), provavelmente seria um regu
lador negativo da resposta ao etileno. 

De maneira gera l, em um modelo de resposta positiva 
(Fig. 13.7), a via de sinalização encontra-se desativada na 
ausência do hormônio. No momento em que ocorre a ligação 
do hormônio com o receptor, são provocadas alterações 
neste último, ativando-o e promovendo sua a tuação sobre 
os elementos que se encontram em seqüência na cascata de 
sinalização hormon al, levando à man ifest ação das respostas 
intracelulares. 

Por outro lado, em um modelo de regulação negativa, na 
ausência do hormônio a proteína ou o complexo protéico 
que forma o receptor está ativamente inibindo os elementos 
que se encontram em seqüência na cascata de sinalização. 
Conseqüentemente, nenhuma resposta associada ao hormônio 
é observada. A ligação do hormônio ao receptor desativa este 
último, liberando os elementos da cadeia de sinalização, que, 
por seu turno, induzem o aparecimento d as respostas celu
lares (Fig. 13.7). 

Neste modelo, o mecanismo de ação envolveria a capaci
dade de a CTRl interagir com o domínio de histidina cinase 
dos receptores de etileno. O modelo mais aceito supõe q ue 
a proteína CTRl deve interagir com os receptores para q ue 
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Regulação positiva e negativa na resposta hormonal. No modelo mais comumente encontrado, a regulação positiva, o receptor honnonal 
está inativo, assim como os elementos da cascata de sinalização, não havendo resposta intracelular. Com a ligação do hormônio no 
receptor são desencadeadas mudanças neste último, tomando-o ativo. O receptor passa a ativar os elementos da cascata e são observadas 
as respostas intracelulares. No modelo de regulação negativa, o receptor encontra-se ativo na ausência do hormônio e sua atividade inibe 
os componentes da cascata de sinalização. A ligação do hormônio inativa o receptor, liberando a cascata de sinalização, e deste modo são 
promovidas as respostas celulares. 

sua atividade de cinase seja efetiva e, desta forma, fosforile 
substratos na seqüência da cadeia de transdução de sinal (Fig. 
13.8). Uma vez que o etileno liga-se aos receptores, mudanças 
conformacionais promoveriam o desligamento da proteína 
CTRl, provocando a inibição de sua atividade e, assim, 
liberando a via de transdução e permitindo as respostas ao 
etileno. 

As observações que possibilitaram a proposição deste modelo 
vieram principalmente de estudos que visaram isolar o receptor 
ETRl e, inesperadamente, isolaram também a proteina CTRl 
ligada a este, indicando a interação entre as duas proteínas. 
Adicionalmente, foi observado que uma região da proteú1a 
CTRl, envolvida na ligação com o receptor, é capaz de inte
ragir com o dominio de serina/treonina cinase da própria CTRl. 
Este parece ser o mecanismo pelo qual, após estar desligada do 
receptor, devido à presença do etileno, a proteína CTRI é inibida 
(Fig. 13.8). 

A análise roais detalhada da estrutura da proteína nos mutantes 
ctr 1 de A. clialiana indicou que esta é incapaz de interagir com o 
receptor e, por isso, estes mutantes apresentam um fenótipo de 
respostas ao etileno mesmo na sua ausência. Por outro lado, certas 
mutações nos receptores mostram um fenótipo de insensibilidade 

ao hormônio, uma vez que o etileno não é capaz de ligar-se ao 
receptor e desligar a proteína CTR 1 (Fig. 13 .8). 

Demais componentes na 
via de sinalização 

Embora vários genes e as proteinas por eles codificadas tenham 
sido identificadas como componentes na cadeia de sinalização 
do etileno, ainda não se sabe como ocorrem as interações entre 
estes diversos elementos. O que se conhece é a seqüência em 
que estas proteinas atuam para promover a sinalização e induzir 

as respostas à presença do etileno. 
A similaridade entre a proteína CTRl e as MAP cinases de 

mamíferos indicou o possível envolvimento de uma cascata destas 
proteínas na sinalização do etileno. Em mamíferos, estas proteí
nas atuam realizando fosforilações sucessivas, sendo que uma 
MAPKKK fosforila uma MAPKK e a ativa. Esta, por sua vez, 
fosforila uma MAPK; esta cinase, assim ativada, fosforila uma 
proteína pela q uai possui especificidade. A natureza desta última 
proteína é variável, pois depende da via de sinalização na qual 
as MAP cinases estão envolvidas. Existem dezenas de diferentes 
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Modelo de interação entre a proteína CTRl e o receptor ETRl. Na ausência do hormônio (A), o receptor encontra-se ligado à proteína 
CTRl. Esta, por meio de sua atividade de cinase, exerce inibição sobre outros elementos na cadeia de cransdução de sinal do etileno, 
não havendo resposta ao hormônio. A ligação do etileno com o receptor ETRl (B) provoca modificações na sua estrutura que levam ao 
desacoplamenco da proteína CTRl. Porções do domínio N-cerminal da CTRJ são capazes de interagir com o seu próprio domínio cinase 
e pedem contribuir para a redução desta atividade na proteína. Além disso, sem interagir com o receptor, a atividade de cinase de CTRl 
é muito reduzida. Com isso, a repressão aos elementos da cascata de transdução de sinal do etileno é removida e as resp0stas ao hormônio 
ocorrem. Mutações na proteína CTRI (C) que impeçam sua interação com o receptor levam a um fenótipo de resp0sca constitutiva, mesmo 
na ausência de etileno. Por sua vez, mutaçôes no receptor (D) que impeçam a ligação do etileno levam a um fenótipo de insensibilidade 
e à ausência de respostas, mesmo na presença do hormônio. (Modificada de Chen et al., 2005.) 

MAP cinases e estas estão ligadas às mais diversas formas de 
sinalização intracelular em nlamíferos. 

Em A. thaliana e Medicago truncatula, foram identificados 
membros das MAP cinases atuando, subseqüentemente à CTRl, 
na via de sinalização do etileno (Fig. 13.9). As proteínas SfMKK 
(Stress Induced MAP Kinase Kinase), MAPK6 (ambas em A. 
thaliana) e MAPKl 3 (em M. truncatula) foram identificadas por 
meio de ensaios de atividade de proteínas cinase ou por inibição 
de sua expressão gênica. 

Outro elemento da via de sinalização de ecileno é codificado 
pelo gene ETN2 (Ethylene lnsensir.i11e 2) e é considerado central na 
sinalização do hormônio, visto que murantes para este gene apre
sentam fenótipos severos de insensibilidade, com conseqüências 
que afetam a planta durante todo seu ciclo de vida. As evidên
cias sugerem que o gene EIN2 codifica para uma proteína que 
atua como um regulador positivo essencial para a sinalização do 
etileno. 

O elemento EIN2 foi identificado con10 urna proteína de 
nlembrana cujo domínio N-terminal hidrofóbico se assen1elha 

aos membros da família NRAMP de proteínas integrais de 
membranas, a qual inclui vários transportadores de metais. 

O elen1ento identificado como subseqüente à proteína EIN2 
na cadeia de sinalização do etileno é a proteú1a EIN3. Vários 
mutantes defectivos para esta proteína apresenta1n expressão 
reduzida de genes tipicamente etileno-dependentes. Outras 
proteínas similares foram identificadas em várias espécies vege
tais, sendo denominadas E!Ls (ElN3-like). Dois men1bros dessa 
familia, EILl e EIL2, são capazes de resgatar o fenótipo normal 
de resposta ao etileno em mutantes que têm o gene ein3 defei
tuoso. Já a superexpressão desces dois genes leva ao fenótipo de 
resposta constitutiva ao hormônio, indicando que estes elementos 
são reguladores positivos da resposta ao etileno. 

As proteínas desta família desempenham funções de fatores 
de transcrição, ligando-se a elementos reguladores da expressão 
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ao etileno (ERFs - Ethylene Response Factors) são os alvos das 
proteínas EIN3 e ElLs. 
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Modelo da via de transdução de sinal do etileno. Na ausência de 
etileno (esquerda) os receptores interagem com uma proteína do 
tipo Raf-cinase denominada CTRl. Esta interação ativa a proteína 
CTRl fazendo com que esta regule negativamente (por fosforilação) 
componentes situados abaixo na cascata de transdução de sinal. 
Dentre os possíveis alvos, já foram identificadas, em Arabidopsis 
chaliana, proteínas da famOia das MAP cinases. Deste modo, não 
ocorrem respostas relacionadas ao etileno. A ligação do hormônio 
ao receptor (direita) induz mudanças conformacionais neste último 
desativando a proteína CTRl. Desta forma, a cascara de MAP 
cinases fica livre da inibição, permitindo que o elemento regulador 
EIN2 sinalize positivamente para os furores de transcrição da família 
EIN3. Estes, por sua vez, ativam a transcrição dos fatores ERF que 
promovem a transcrição de genes alvo, tipicamente ativados pelo 
etileno (os genes das f3-1,3 glucanases, por exemplo) e que mediarão 
as respostas fuiológicas características promovidas pelo hormônio. 
(Modificada de Wang et al., 2002.) 

presentes nos promotores de genes responsivos ao etileno e 
promovendo a transcrição do RNA mensageiro destes genes (Fig. 
13.9). Particularmente, genes denominados fatores de resposta 

fatores de transcrição ERF e EDFs (ethykne response DNA binding 
faciors). São proteínas de baixo peso molecular que possuem espe
cificidade quanto à ligação em promotores de genes regulados por 
etileno. As regiões do DNA às quais as proteínas ERFs e EDFs 
ligam-se foram denominadas GCC-box, devido às repetições de 
guanina e citosina encontradas nestas seqüências. A expressão 
de um membro desta família, ERFl, encontrado em A. chaliana 
parece regular a transcrição de vários genes, visto que sua supe
rexpressão é capaz de produzir, de modo significativo, um fenó
tipo de resposta constitutiva ao etileno. 

Uma grande variedade de genes mostrou possuir motivos 

GCC-box em seus promotores, porém n1uitos destes genes não 
são exclusivamente regulados por etileno, apresentando vários 
outros motivos regulatórios ligados, por exemplo, a respostas a 
estresses abióticos (frio, seca, salino), injúrias mecânicas ou danos 
por patógenos. Como exemplos de genes que são regulados por 
etileno, foram identificados aqueles que codificam para isoformas 
de quitinases, ficoeno sintase, (31,3-glucanases, algumas proteínas 
relacionadas a patógenos (PRPs), algumas isoformas de expan
sinas e as enzin1as de biossíntese do próprio etileno, ACC sintase 
e ACC oxidase, entre outros. 

INTERAÇÃO DO ETILENO COM 
OUTROS HORMÔNIOS 

Vários sinais contribuem para coordenar os processos neces
sários ao desenvolvimento e manutenção da homeostase nos 

diversos tecidos vegetais. A relação entre níveis de dois ou 
mais hormônios durante as diversas fases do ciclo de vida 
das plantas é conhecida há muito tempo. Porém, somente os 
avanços técnicos registrados nas últimas décadas permitiram 
obter uma visão mais detalhada sobre os mecanismos molecu
lares envolvidos nestas interações. 

De modo geral, um hormônio pode afetar as respostas de outro 

hormônio de três modos: afetando os níveis do outro hom1ônio 
por meio de alterações de sua biossíntese, degradação, transporte 
ou conjugação; modificando sua resposta aos estímulos ainbien

tais ou do desenvolvimento; alterando os níveis e/ou atividade 
de elementos de sua via de transdução de sinal. 

As interações entre o etileno com outras classes hormonais não 
indicam um modo preferencial para um dos três nJveis descritos. 
A interação mais notadamente descrita na literatura ocorre com 
auxinas e jasmonatos. Porém, há vários relatos de interações do 
etileno com outras classes hormonais. 

Auxinas 

O efeito indutor na síntese de etileno promovido por auxinas é 
conhecido há muitos anos, assim como o efeito do etileno sobre 
o transporte de auxinas (ver Cap. 9, Auxinas). 



No primeiro caso, vários estudos demonstraram que as auxinas 
são capazes de aumentar a expressão do gene de uma ou mais 
isoformas da ACC sintase. Em A. thaliana a isoforma ACS4 está 
diretamente relacionada com a indução por auxina. O papel 
desempenhado pelo aumento de etileno dependente de auxina 
ainda não é claro, porém escudos sugerem uma ligação entre 
o alongamento caulinar e estes dois hormônios. A chave para 
a hipótese provém de vários mutantes com respostas alteradas 
canto para um como para outro hormônio. 

Embora alguns escudos tenham demonstrado que o intumes
cimento radial do hipocótilo em plântulas de A. lhaliana e nos 
entrenós de tulipas seja mediado por altos níveis de etileno, 
um mutante denominado hipocótilo longo relacionado a ACC-1 
(ACC-related long hypococyl 1 - alhl) apresentou aumento 
no comprimento do hipocótilo quando crescido sob luz, em 
meio sem a presença do etileno. A análise mais detalhada da 
natureza desta mutação identificou que estas plantas produzem 
altas quantidades de etileno, o que estaria ligado ao fenótipo 
de hipocótilo alongado. Coincidentemente, foi observado que 
estas plantas também apresentavam defeitos no transporte de 
auxina no hipocótilo e, desta forma, o fenótipo encontrado 
nas plantas mutantes seria derivado tanto dos efeitos da super
produção de etileno quanto das conseqüências desta sobre o 
transporte de auxinas. 

Outros mutantes de A. thaliana defectivos no transporte de 
auxina, como awc 1 e o eir 1, cujas mutações ocorrem em genes 
que codificam para proteínas envolvidas no influxo e no efluxo 
deste hormônio, também apresentam insensibilidade ao etileno. 
Por outro lado, no mutante com alta taxa de resposta ao etileno, 
eerl (eihylene enhanced response l), foi observada maior taxa de 
transporte basipetal de auxina. Tais resultados são evidências 
claras da existência de uma inter-relação entre a sinalização do 
etileno e auxina no controle de processos celulares ligados ao 
desenvolvimento vegetal. 

Ourras evidências que vêm se tomando mais consistentes 
nos últimos anos dizem respeito ao amadurecimento de frutos, 
processo no qual o etileno sempre foi tido como o principal 
hormônio regulador. Embora o efeito inibidor das auxinas sobre 
o amadurecimento de frutos seja conhecido há décadas, não 
havia evidências 1noleculares referentes a este processo. Com 
a descoberta dos fatores de transcrição relacionados a auxinas 
(ARFs - auxin response factors), observou-se que vários destes 
têm a expressão aumentada em tomates e outros frutos tratados 
com etileno. 

Estudos clássicos conduzidos por Nicsch na década de 1950 
demonstraram que para o amadurecimento do receptáculo no 
morango é necessário que haja a diminuição da produção de 
auxina pelo aquênio. Até recentemente, acreditava-se que este 
evento fosse o principal coordenador do amadurecimento neste 
fruto. Poré1n, ao tratar morangos com o t-medlciclopropeno, 
um potente antagonista do etileno, observou-se que estes não 
perdiam firmeza durante o amadurecimento e também não desen
volviam o aroma tfpico do fruto maduro, indicando que, além 
da auxina, o etileno exerce também um papel no amadureci-
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mento do morango. Frutos como este, denominados pela fisio
logia pós-colheita como não-climatéricos, eram tidos, até pouco 
tempo, como independentes de etileno para amadurecer. Além 
do morango, outros frutos demonstraram ter processos depen
dentes de etileno para o amadurecimento normal, como as uvas, 
frutas cítricas e as cerejas. 

Outro processo que sugere a inter-relação entre os níveis de 
etileno e auxinas, no caso o ácido indol-3-acético (AIA), implica 
o processo de abscisão de folhas (descrito em maiores detalhes 
no tópico Abscisão, mais adiante). 

Citocininas 
Um aumento de 2 a 4 vezes na produção de etileno tem sido 
registrado em plantas tratadas com citocininas, conforme foi 
observado em segmentos de folhas de milho, alface, arroz e trigo, 
de hipocótilo de soja e em raízes isoladas de 1nilho após 6 a 9 
horas da aplicação hormonal. Em alguns casos, a produção desse 
gás chegou a aumentar até 50 vezes, co1no cm folhas de algo
doeiro. 

A aplicação de citocininas e de auxinas resulta em uma 
produção de etileno muito maior do que quando esses hormô
nios são aplicados isoladamente. Esse efeito sinérgico, associado 
a uma maior atividade da ACC sincase e, conseqüentemente, 
à produção de ACC, foi observado em sementes de pepino, 
seginentos de folhas de trigo e dália e em plãntulas estioladas 
de ervilha. 

Dois n1u tantes de A. thaliana denominados insensível a ciro
cinina 5 (cyrokinin insensiti11e 5 - cin5) e o superprodutor de 
etileno 2 (etliylene 011erproducer 2 - eto2) foram identificados 
como alclos para a isoforma 5 da ACC sincase (ACS5). A 
mutação encontrada em ero2 foi identificada como a perda da 
maior parte da porção carboxi-tercninal da ACS5, resultando 
em aumento da meia-vida desta proteína. Esta mutação leva 
à produção de altos níveis de ACC e, conseqüentemente, de 
etileno. Interessante notar que o tratamento com citocininas 
também é capaz de promover maior estabilidade da proteína 
ACS5, o que sugere que mecanismos pós-tradução podem ser 
os responsáveis pelo aumento de etileno mediado por citoci
ninas (ver modelo anteriormente descrito em Biossíntese e 
Inativação). 

Giberelinas 
As interações entre o etileno e as giberelinas têm implicado tais 
hormônios na regulação dos processos de alongamento celular 
e também na indução floral. O principal ponto de conexão 
entre estes dois hormônios refere-se à estabilidade das prote
ínas DELLA. Tais elementos são repressores nucleares das 
respostas às giberelinas relacionadas ao alongamento celular. 
O nome DELLA deriva da sigla dos cinco pri1neiros amino· 
ácidos de um total de 17 da porção N-terminal da proteína, 
caracterizando um domínio muito conservado deste tipo de 
proteína repressora. 
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Embora não esteja totalmente claro o mecanismo pelo qual 
estas proteínas atuam, foi demonstrado que as giberelínas, quando 
em altas quantidades no tecido vegetal, influenciam a degradação 
das proteínas DELLA por meio do sistema ubiquitina/proteos
somo 26S. As giberelinas, por meio da ativação de um meca
nismo de fosforilação das proteínas DELLA, tomam-nas alvos 
suscetíveis à interação com proteínas específicas e à subseqüente 
ubiquitinação/degradação. 

Contudo, observou-se que plântulas de A. chaliana tratadas 
com etileno atenuam os efeitos das giberelinas, promovendo a 
maior estabilidade nas proteínas DELLA que, por sua vez, inibem 
processos nos quais o alongamento celular é necessário, como a 
formação do gancho apical. 

Em relação à indução floral, estudos demonstraram que o 
etileno é capaz de atrasar o tempo de floração por meio de um 
mecanisn10 que também envolve a manutenção dos níveis das 
proteínas DELLA. O tratamento de plantas de A. thaliana com 
etileno promoveu a diminuição dos níveis de giberelinas, dimi
nuindo a taxa de degradação destas proteínas. Além disso, neste 
sistema também foi observado o maior acúmulo de proteínas 
DELLA por um niecanismo dependente do fator de transcrição 
EIN3, sugerindo um papel mais direto do etileno na expressão 
destas proteínas. As proteínas DELLA induzidas por etileno, 
desta forma, são tidas como responsáveis pela repressão de genes 
ligados ao desenvolvimento floral, como o LEAFY (LFY) e o 
SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF CONST ANS 1 
(SOCl). 

Outra evidência deste nlecanismo foi obtida por meio do 
mutante ctr 1 de A. thaliana, que apresenta fenótipo de resposta 
constitutiva ao etileno. Este mutante apresenta tempo de floração 
tardio, mesmo quando exposto a fotoperfodos de dias longos. O 
tratamento com ácido giberélico foi capaz de abolir o efeito da 
mutação no gene CTRl, promovendo a floração no mutante no 
mesmo tempo que plantas normais. 

Ácido abscísico 
Dentre os efeitos relatados sobre a interação com o ácido abscí
sico (ABA), o mais conhecido é o efeito promotor na síntese do 
etileno após a aplicação de ABA. Este efeito tem sido observado 
principalmente em frutos, incluindo manga, abacate, maçãs e 
pêras. Também foi observado que frutos sintetizam ABA nos 
estágios mais avançados do amadurecimento. 

A indução na síntese de etileno promovida por ABA ocorre 
principalmente através do estímulo na expressão de isoformas da 
ACC oxidase. Recentemente, foi descrito que em maçãs o trata
mento com ABA foi capaz de promover aumento na transcrição 
do gene de uma isoforma da ACC sintase. 

Embora o ABA venha sendo considerado um hormônio ligado 
ao amadurecimento dos frutos, seu exato papel neste processo 
e quais respostas específicas são mediadas pelo hormônio ainda 
não foram totalmente esclarecidos. No entanto, algumas destas 
respostas começaram a ser identificadas. Em experimentos reali
zados com laranjeiras mutantes da cultivar Navilare, que são 

deficientes para a produç.ão de ABA e não desenvolvem colo· 
ração característica no fruto maduro, o fenóüpo selvagem foi 
restaurado quando o fruto foi tratado com ABA. Curiosamente, 
o fruto selvagem, quando tratado com inibidores de ação do 
etileno, desenvolveu o mesmo fenótipo do fruto mutante. Os 
resultados sugerem uma possível correlação entre os níveis dos 
dois hormônios para o desenvolvimento da cor nesta variedade 
de laranjas. 

Observações adicionais no mutante ein2 de A. rhaliana indicam 
que etileno e ABA devem compartilhar componentes em suas 
vias de sinalização. Neste mutante, em ensaios de germinação, 
foi observado, além da insensibilidade ao etileno que o caracte
riza, uma hipersensibilidade ao ABA. Por outro lado, em ensaios 
para alongamento de raízes, este mutante demonstrou alta resis· 
tência ao ABA. 

Etileno 
Dependendo do tecido vegetal, a aplicação de etileno pode 
induzir a autocatálise ou a auto-inibição desse hormônio. Durante 
o amadurecimento de frutos, a aplicação de etileno induz sua 
autocatálise (retroalunentação, processo pelo qual a presença 
do produto realimenta sua síntese), promovendo a conversão de 
ACC a etileno. Por outro lado, no processo de auto-inibição, há 
um bloqueio na síntese de ACC através de uma diminuição na 
atividade da ACC sintase (ver Cap. 19, Frutificação e Amadu
recimento) . 

Jasmonatos 
Tanto o etileno quanto os jasmonatos, principalmente o ácido 
jasmônico e o metil-jasmonato, são hormônios que desempe
nham importantes papéis na modulação das respostas de defesa 
das plantas ao ataque de patógenos. Já foram descritas várias 
interações positivas e negativas entre ambos, e vários mutantes 
insensíveis tanto a wn quanto a outro hormônio possuem maior 
susceptibilidade ao ataque de patógenos. 

Um dos exemplos mais claros dessa interação e, possivel
mente, da interação do etileno con1 outro hormônio diz respeito 
à regulação do gene PDFl -2. O produto codificado por este 
gene pertence à família das defensinas, pequenas proteínas que 
possuem a capacidade de se ligar à parede celular de fungos e 
bactérias promovendo a abertura de poros e ocasionando a morte 
do microrganismo. Tais proteínas são encontradas também em 
mamíferos e insetos. 

O gene PDF 1-2 é induzido tanto por etileno quanto por jasmo
natos. Porém, mutantes insensíveis ao etileno, quando tratados 
com metil-jasmonaro não apresentam indução da transcrição 
deste gene. Da mesma forma, mutantes insensíveis a jasmonatos, 
quando tratados com etileno, não apresentam acúmulo do 1nRNA 
de PDF 1-2, indicando que é necessário que as vias de sinalização 
de ambos os hormônios estejam em funciona1nento para que haja 
aumento na transcrição desse gene. 

Escudos posteriores identificaram o fator de transcrição ERF 1 
como o ponto comum de regulação de ambos os hormônios 



sobre o gene. A superexpressão de ERFl induziu a expressão 
constitutiva do gene PDFJ-2, mesmo em plantas insensíveis 
a etileno ou jasmonatos. Estes resultados sugerem que o futor 

ERFl pode ser o componente de sinalização necessário para a 
integração das respostas de defesa nlediadas pelo etileno em 
conjunto com os jasmonatos. O apoio a esta hipótese vem da 
recente observação em folhas de A. thaliana sobre o gene de 
uma quitinase básica, enzin1a tipicamente ligada a processos 
de defesa nas plantas, cuja expressão também é dependente do 
fator ERFl e é induzido conjuntamente por etileno e jasmo
natos. 

FATORES BIÓTICOS EABIÓTICOS 

Temperatura 
A temperatura ótima para a produção de etileno é de cerca 
de 30ºC, havendo uma diminuição na sua síntese sob tempe
raturas mais elevadas, até um valor máximo próximo a 40ºC. 
Assim, em maçãs, ocorre um aumento linear na produção de 
etileno entre 25 e 30ºC, declinando linearmente entre 30 e 
40ºC. Sob temperaturas elevadas a ACC oxidase é inativada, 
possivelmente devido à sua localização nas membranas ou 
no apoplasto. Entretanto, a atividade da ACC sintase não é 
prejudicada por temperaturas elevadas, ocorrendo acúmulo 
de ACC. 

Temperaturas extremas, tanto baixas (geadas) quanto elevadas 
(40ºC), podem gerar estresse, levando à síntese de etileno. Plantas 
tropicais e subtropicais são mais sensfveis à geada, enquanto as 
de clima temperado mostram-se mais tolerantes. Plantas menos 
tolerantes submetidas a baixas temperaturas, quando novamente 
colocadas sob temperaturas moderadas, passam a produzir etileno 
em resposta ao estresse, resultando, por exemplo, na abscisão 
prematura de frutos. 

Luz 
Os efeitos da luz na produção de etileno são dependentes 
da qualidade e quantidade luminosa e dos tecidos vegetais 
envolvidos, podendo haver promoção, inibição ou nenhuma 
resposta sobre a síntese desse hormônio. A luz inibe a produção 
de etileno em tecidos verdes, conforme observado em plantas 
intactas de soja submetidas ou não a estresses, em segmentos de 
to1nate, soja e em girassol e em folhas de trigo, arroz e tabaco. A 
manutenção da clorofila em folhas destacadas de arroz decorre 
principalmente da inibição da síntese de etileno provocada pela 
luz. 

Em amendoim rasteiro, na presença de luz, as gemas 
crescem horizontalmente, e quase verticalmente quando no 
escuro, quando a produção de etileno é cerca de três vezes mais 
elevada. Esses resultados sugerem o envolvimento do etileno, 
de alguma forma, na orientação do crescimento caulinar de 
plantas rasteiras. 

Baixas intensidades luminosas podem estimular a síntese de 
etileno e induzir a abscisão foliar em plantas sensíveis à sombra, 
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como em alguns cultivares de pimenta. Sob alta intensidade 
luminosa natural, foi observado um aumento de 2 a 100 vezes 
na produção de etileno durante o desenvolvimento de inflo
rescência das orquídeas Catasetum e Cycnoches, coincidindo 
com urna maior formação de flores femininas. Semelhante ao 
que já tinha sido verificado em Cucurbitaceae, o etileno pode 
atuar como um hormônio de feminilização também em algun1as 
orquídeas. A luz também pode causar um aumento na produção 
de etileno e1n bromélias, estimulando a floração em Aechmea 
victoriana. 

Oxigênio 
O oxigênio é necessário para a produção de etileno nas plantas, 
uma vez que a conversão do ACC a etileno é dependente da 
atividade de uma oxidase: a ACC oxidase. Em frutos clima
téricos como maçãs, bananas, pêras, assim como em flores de 
cravos e orquídeas, a produção de etileno pode ser inibida por 
baixas concentrações de 0 2, razão pela qual baixos teores de 0 2 

são usados em câmaras de atmosfera controlada para armaze
namento de frutos por longos períodos (ver Cap. 19, Frutificação 
e Amadurecimento). 

C02 

Os efeitos do C02 na síntese de etileno são dependentes do 
tecido vegetal. A ação antagônica do C0

2 
em relação ao etileno 

possibilita o armazenamento de frutos climatéricos em câmaras 
com concentração elevada de gás carbônico. Quando frutos de 
pêssego e maçã são transferidos para um ambiente enriquecido 
de C02 (40%), não se observa a produção de etileno, sendo 
a taxa respiratória reduzida a cerca da metade. Entretanto, 
plantas de milho e folhas de aveia, tabaco e arroz expostas a 

concentrações elevadas de COz tiveram a produção de etileno 
aumentada, resultante de uma maior atividade ou síntese da 
ACC oxidase. 

Alagamento 
O alagamento é um estresse definido como a presença de água 
no solo além da capacidade de campo. A água em excesso pode 
asfixiar as raízes das plantas terrestres, devido a uma redução ou 
eliminação do oxigênio do solo, impedindo as trocas gasosas entre 
as raízes, a rizosfera e o ainbiente aéreo. 

Dentre os cinco hormônios clássicos, o etileno tem sido asso
ciado às respostas das plantas sob condição de alagamento. Esse 
hormônio está presente em teores mais elevados nas plantas 
alagadas, provocando a redução do crescimento de folhas, 
caules e raízes, a epinastia (curvatura para baixo), a senescência 
e a abscisão foliar, o aumento da espessura da base caulirlar, a 
formação de raízes adventícias e de aerênquirna, bem como a 
hipertrofia de lenticelas dos caules e raízes. 

O precursor ACC é acumulado na raiz quando sob 
hipóxia e transportado através do xilema para a parte aérea 
mais oxigenada, onde é oxidado a etileno, acarretando uma 
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.ll.JIJ;·O e so~~!illll 
durante 24, 48 e 72 horas (MOdfficBda de Bradford e Yang, 1980) 

ACC (nmol g- 1) Etileno (nl g- 1 h-1) 

T empo (horas) Controle Alagadas Controle Alagadas 

o o.o 0,0 
24 0,0 1,05 
48 o.o 2,95 
72 o.o 1,55 

elevação na produção desse gás. O teor de ACC no caule 
aumenta substancialmente em resposta ao alagamento após 
24 horas, e a produção do etileno ocorre a partir de 48 horas 
(Tabela 13.1). 

Em plantaS de arroz, dois genes codificadores da ACC sintase, 
um deles ativado na parte aérea (os-acs I) e o outro (os-acs3) 
nas raízes, são induzidos por anaerobiose. En1 folhas de ton1ate 
o gene pcoml3 codifica um polipeptídeo componente da ACC 
oxidase, cuja atividade é aumentada após 6-12 horas do início 
do alagamento. 

Seca 
Algumas espécies vegetais, tecidos de folhas ou frutos, quando 
destacados e submetidos à seca, apresentam teores mais elevados 
de etileno do que aqueles de plantas intactas submetidas à seca 
sob condição natural. As alterações fisiológicas, bioquímicas 
e moleculares observadas nesses casos parecem estar asso
ciadas ao aumento e redistribuição do ácido abscísico, principal 

' hormônio envolvido com esse tipo de estresse (ver Cap. 12, Acido 
Abscísico) . 

Substâncias químicas 
A produção de etileno pode ser estimulada por vários metais 
fitotóxicos, como cádmio, cobre, ferro, lítio, prata e zinco; com
postos inorgânicos, como amônia, bissulfito, ozônio e salicilato; 
e orgânicos, como ácido ascórbico; herbicidas, como endotal, 
paraplat e glifosato; desfolhantes, como o thidiazuron e cianeto 
de potássio; e pesticidas, como metolmil. 

Ferimentos mecânicos 
A síntese de etileno pode ser promovida através de estímulos 
mecânicos, como o destacamento e fragmentação de órgãos, a 
incisão ou a pressão, sendo sua produção dependente da intensi
dade do ferimento. A elevação do teor de etileno foi registrada em 
batata-doce, nos frutos de maçã, abacate e tomates, em folhas de 

0,15 0,13 
0,15 0,16 
0,07 0,58 
0,07 1,05 

feijão, tomate, espinafre e milho e caule de Pharbitis nil. Enquanto 
em folhas machucadas de feijão a síntese de ACC ocorreu após 
10 minutos, em frutos de moranga (Cucurbira maxima Duch.) 
esse efeito foi observado num intervalo de 10 a 25 horas, coin
cidenternente com uma maior produção da ACC sintase e do 
etileno (Tabela 13.2). 

Infecção por patógenos 

A infecção por vírus, bactérias e fungos causa o amarelecin1ento, 
epinastia e abscisão das folhas. Esses sintomas, típicos do etileno, 
podem ser observados em folhas de feijão, tabaco, pepino e de 
tomate infectadas por vírus, assim como em Vicia fava infectada 
pela bactéria noduladora Rhizobium leguminosarum. Uma grande 
variedade de fungos, dentre os quais Dip/,odia natalensis, Penicil
liu1n expansum, Botrytis cinerea e Alternaria cítri, também podem 
causar o aumento na produção de etileno em frutos de banana, 
manga e maçã. 

PRINCIPAIS FUNÇÕES 
NOS VEGETAIS 

Divisão e expansão celular 
A redução de crescimento provocada pelo etileno em plantas 
intactas está geralmente associada ao retardamento (ou mesmo 
inibição) da divisão celular, devido a uma maior duração das 
fases OI, 02 ou S. 

Tratamentos com etileno promovem a reorganização dos 
núcrotúbulos e das nlicrofibrilas de celulose da parede celular, 
de uma posição normalmente transversal para outra longitu
dinal, resultando, em conseqüência, uma redução acentuada do 
alongamento longitudinal e um incremento na expansão lateral 
das células, fazendo com que o caule fique ao mesmo tempo 
mais curto e espesso. Esses efeitos são facilmente observados em 
ervilha, assim como em plantas alagadas, como verificado em 
Pelthophorum dubium (Fig. 13.10). 
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Teores 

(nmol g- 1 h- 1) 

Tempo (h) ACCsintase 

o o 
5 125 

10 260 

15 110 

20 20 

25 10 

Dormência 
A habilidade de muitas plantas de se desenvolverem em estações 
do ano ou regiões adversas depende da capacidade que apre
sentam de restringir o desenvolvimento sob condições desfa
voráveis e retomá-lo em condições apropriadas. Os mecanismos 
de reativação do crescimento e desenvolvimento ainda não são 
totalmente compreendidos, podendo haver alguma participação 
do etileno nesses processos. 

O envolvimento do etileno na promoção da genninação foi 
observado, inicialmente, na década de 1920 em algumas espé-
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Área média de células da base caulinar de plantas de Pelthophorum 
dubium. Controle - plancas drenadas; controle + etileno- plantas 
drenadas e tratadas com 240mg1- 1 de Ethrel; alagado - plantas 
alagadas; alagado + etileno - plantas alagadas e tratadas com 240 
mg 1- 1 de Ethrel. Um aumento similar das áreas das células foi veri
ficado tanto en1 plantas drenadas tratadas com Ethrel quanto em 
plantas submetidas ao alagamento. As maiores áreas celulares são 
observadas em plantas alagadas tratadas com Ethrel. (Modificada 
de Medri et ai., 1998.) 

(nmol g-1) (nmol g- 1 h- 1) 

ACC Etileno 

o o 
61,95 2,82 

141,59 6,12 

707,96 7,53 

902,65 8,94 

920,35 22,59 

cies de mono- e dicoriledôneas. Sementes dormentes de pêssego, 
por exemplo, apresentam uma produção reduzida de etileno no 
eixo embrionário, podendo a germinação destas ser promovida 
através de tratamento com Ethrel. Em carrapichos, as sementes 
não-dorn1entes produzem até quatro vezes o teor de etileno veri
ficado nas sementes dormentes, cujos tecidos acumulam ACC 
e apresentam baixa atividade da ACC oxidase. Em sementes de 
alface e de Xanthium pennsylvanicum, a utilização de inibidores 
da síntese de etileno, como o A VG e íons cobalto, reduz a taxa 
de germinação, efeito esse revertido, por sua vez, com a apli
cação desse gás. 

O efeito do etileno na promoção do desenvolvimento de brotos 
lacerais em plantas lenhosas é conhecido desde a década de 1920, 
apesar de não se saber ainda ao certo como atuaria nesse processo. 
O desenvolvimento dos ramos laterais resultaria da remoção do 
efeito inibitório do meriscema apical sobre as gemas laterais, cuja 
dormência é controlada por vários hormônios, podendo o etileno 
modular a atividade desses hormônios (ver Caps. 9 e 10, Auxinas 
e Citocininas). A brotação de bromeliáceas, cormos de gladíolos 
e tubérculos de batatas pode ser estimulada, experimentalmente, 
por etileno, estando associada, pelo menos no último caso, ao 
au1nento da taxa respiratória e à mobilização de carboidratos. 

Crescimento e diferenciação da parte aérea 

CRESCIMENTO 

A inibição do crescimento resultante da divisão e alongan1ento 
celulares é um efeito marcante do etileno, interpretado como 
conseqüência de alterações no transporte ou da ação de substân
cias promotoras desses eventos celulares. 

En1 caules e raízes, a inibição do crescimento é rápida, porém 
reversível, tanto em plantas intactas quanto em segmentos 
isolados. Entretanto, em plantas aquáticas, o crescimento de 
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FlCURA 13.11 
Crescimento caulinar de plantas de arroz cultivadas sob alagamento. Nessa condição, as plantas apresentam reores elevados de etileno, o 
que acarreta uma diminuição da concentração do hormônio inibidor do crescimento do ácido abscísico (ABA) e um aumento no teor do 
hormônio promoror de crescimento de ácido giberélico (AG), o que promove o crescimento do caule. 

caules, pecíolos e pedúnculos de frutos é estimulado pela elevação 
do teor de etileno, este resultante simultaneamente do aumento na 
síntese do ACC e redução na difusão deste e de outros gases, de 
acordo com o observado, por exe1nplo, em arroz. Pecíolos de várias 
plantas de hábito aquático, como Ranunculus sceleratus, Rumex 
palustris, Rumex crispus, NymphoW.es pelraui, Callitriche plarycarpa 
e raquis de Regnillidium diphyllum (samambaia) podem também 
ter o crescimento favorecido por etileno. Esses efeitos estimu
latórios podem ser resultantes da interação do etileno com outros 
hormônios, dentre os quais um aun1ento na síntese de ácido giberé
lico (AO), ou uma diminuição no teor do ácido abscísico (ABA), 
alterando assim, favoravelmente, o balanço entre as substâncias 
pro1notora e inibidora do crescimento (Fig. 13.11). 

Perturbações mecânicas no caule causadas pelo vento podem 
estimular a produção de etileno e alterar o crescimento e o desen
volvimento das plantas, modificando sua estatura e formato. Em 
hipocótílo de pepino, a produção de etileno foi duplicada após 4 
horas da perturbação mecânica, causando a curvatura da plân
tula em direção ao estímulo, processo esse observado em cerca 
de 50 espécies de 20 famílias diferentes. 

Em plantas jovens de ervilha e estolões de morango, a presença 
de e tileno promoveu uma curvatura de 90° na orientação do 
crescimento da porção aérea. O mutante diageotrópico de tomate 
(dgt), caracterizado pelo crescimento horizontal tanto dos caules 
quanto das raízes, bem como pela pouca sensibilidade à auxina, 
quando tratado com etileno mostrou-se capaz de retornar, mesmo 
que parcialmente, ao crescimento vertical. 

SENESCtNCIA E MORTE CELULAR 
PROGRAMADA (MCP) 

A senescência ou envelhecimento nas plantas superiores, dife
rentemente do que geralmente se supõe, não deve ser vista 
como processo de deterioração, mas como parte integrante de 
um programa de desenvolvimento. 

Neste ponto cabe conceituar os termos senescência e 111orte 
celular programada, que são freqüentemente encontrados em 

textos que abordam a morte em vegetais, e não devem ser tratados 
como sinônimos. Embora haja certa controvérsia entre os pesqui
sadores no uso dos termos, a classificação proposta por Thomas 
e colaboradores em 2003 vem ganhando maior aceitação. Para 
estes autores, a senescrncia é um conjunto de processos que leva 
à morte, e que pode ser visualizado a olho nu. Desta forma, o 
termo senescência só faz sentido quando aplicado a órgãos ou 
plantas inteiras. Já a inorte celular /'rogramada (MCP), como o 
próprio nome diz, estaria restrita às células. Processos, como o 
an1arelecimento de folhas, podem ser vistos como tipicamente 
relacionados à senescência. Já a formação do aerênquima ou dos 
elementos de vaso são processos ligados à MCP. 

Contudo, vários processos associados à senescência têm 
origem em eventos de morte celular, que, a partir de certa 
extensão, passam a apresentar sinais visíveis a olho nu, como, 
por exemplo, o envelhecimento e a morte dos órgãos florais. Com 
isso, pode-se admitir que e1n certos casos há urna sobreposição 
entre a senescência e a MCP, mas, ainda assim, estas poden1 ser 
tomadas como distintas, se levada em consideração a conceitu
ação de Thomas e colaboradores. 

Cabe ainda diferenciar outro termo designado para um tipo 
de MCP encontrada em células animais: a apoptose. O processo 
apoptótico é definido com base em critérios citológicos derivados 
de eventos como a condensação da cromatina, fragmentação do 
DNA, redução do volume citosólico e a formação dos corpos 
apoptóticos (fragmentos nucleares misturados a material celular 
e circundados por fraginentos da membrana plasmática) . Estes 
últimos, uma vez formados, são fagocitados pelas células vizinhas, 
sendo este também outro evento característico da apoptose. 

Dentre esces processos, a condensação da cromatina, a frag
mentação do DNA e a diminuição no volume citosólico já foram 
observados em plantas, assim como outros processos também 
associados à apoptose em células animais, como a ativação por 
peróxido de hidrogênio ou cálcio e o aumento na expressão de 
tipos específicos de ciste(na proteases que atuam no processo 
de morte celular. Porém, dois eventos importantes como a 
fragmentação celular (com formação dos corpos apoptóticos) 
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FIG 'RA 13.l 
Tipos principais de senescência ern plantas superiores, com a morte da planta inteira (A); apenas a parte aérea (B); progressivamente das 
folhas mais velhas em direção às mais novas (C); simultaneamente em todas as folhas (0); e partes florais (E). 

e a fagocitose nunca foram observados em vegetais. Portanto, 
dada a ausência destes eventos (pelo menos até o 1nomento não 
detectados), classifican1-se certos processos de MCP em plantas 
como tipo-apoptóticos e considera-se o termo "apopwse" com a 
mesma acepção usada para células anin1ais, inadequado para o 
uso em plantas. 

A senescência pode ocorrer no organismo inteiro (Fig. 13.12) 
ou somente em parte dele. No primeiro caso, encontram-se as 
plantas monocárpicas que frutificam uma única vez para morrer 
logo em seguida, mesmo quando as condições anlbientais mantêm
se favoráveis ao desenvolvimento, como é o caso do milho, picão, 
alface, soja, tabaco etc. Nesse grupo não se encontram apenas 
plantas herbáceas, mas muitas espécies de agaves (Fig. 13.13) e 

IGl.iRA 13. 
Aga11e. Planta monocárpica que após uma única floração senesce e 
morre. (Foto de Lia Chaer.) 

touceiras de bambu, as quais podem den1orar até dezenas de anos 
para florescer e frutificar, porém, quando o fazem, n1orrem rapi
damente (Fig. 13.12A). Nos vegetais monocárpicos, portanto, 
parece existir uma forte relação entre a frutificaç.ão e o estabe
lecimento dos eventos da senescência. Acredita-se, há bastante 
tempo, que a exaustão dos nutrientes disponíveis seria uma das 
causas desencadeadoras da senescência e da morte dessas plantas. 
De fato, se os botões florais de uma planta 1nonocárpica forem 
sucessivan1ente eliminados à medida que se formam (drenos), a 
senescência pode ser retardada por um bom período de tempo. 

Em algumas plantas, apenas a parte aérea senesce, permane
cendo intactas as raízes e uma pequena porção da base caulinar, 
da qual se formam novos brotos quando as condições ambientais 
se tomam favoráveis à retomada do crescimento (Fig. 13.128). 
A senescência pode ocorrer apenas nas folhas mais velhas, 
progredindo em direção às mais novas (Fig. 13.12C). Nesse caso, 
a causa do amarelecimento inicial e da morte que se segue pode 
ser encontrada na translocação dos nutrientes dessas folhas para 
as regiões mais ativas do crescimento. A deficiência de nitrogênio 
é tida con10 uma das mais fortes causas dessa resposta (ver Cap. 
2, Nutrição Mineral). A senescência foliar pode ser desencadeada 
também por fatores ambientais, como o encurtamento dos dias 
e a diminuição das temperaturas outonais, conforme raciln1ente 
observado em angiospermas arbóreas de região de clima temperado, 
nas quais a senescência atirlge todas as folhas simultaneamente, 
tomando-as an1arelo-avern1elhadas (Fig. 13.120). 

A senescência envolve tanto eventos citológicos quanto 
bioquímicos. Os cloroplastos do mesófilo são as primeiras 
organelas a entrar no processo de deterioração e de senescência 
foliar, desencadeado pela hidrólise das proteínas constitutivas 
dos tilacóides, do estroma (enzimas), degradação da clorofila e 
conseqüente perda da cor verde. A coloração amarelo-averme
lhada das folhas senescentes resulta da presença de carotenóides, 
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antes mascarados pela clorofila. A senescência foliar progride com 
a redução do volume citoplasmático, número de ribossomos etc. 
A despeito dessas profundas modificações, o núcleo permanece 
estrutural e funcionalmente intacto até os estágios finais da 
senescência foliar. 

As flores podem tam~m ser mencionadas como órgãos de 
senescência simultânea, principalmente suas pétalas, sépalas e 
estames (Fig. 13.12E), o que é facilmente visível, por exemplo, 
nos nossos ipês e jacarandás-mimosos, ambos da família Bigno
neaceae. Quando não fecundadas, as flores inteiras caem. 

O tempo de vida das flores é especCfico para cada espécie 
e cuidadosamente regulado em função de sua necessidade 
ecológica. Em primeiro lugar, as flores representam importantes 
drenos de energia e mantê-Ias por longos períodos, além do 
tempo necessário, acarreta um alto custo para as plantas. Em 
segundo lugar, as flores podem representar importantes vias de 
entrada para o sistema vascular do vegetal, através do estigma, 
e portanto expor a planta ao ataque de patógenos. Em terceiro 
lugar, a remoção das flores após a polinização diminui a concor
rência com as demais pela atenção dos polinizadores, aumentando 
as chances de fecundação na espécie. 

Assim, polinizada ou não, as plantas desenvolveram uma série 
de estratégias bioquúnicas para limitar o tempo de vida das flores, 
e os fitormônios desempenham papel-chave na regulação destes 
eventos. 

O etileno é um dos reguladores mais claramente envolvidos 
com a senescência dos órgãos florais, e como comprovação 
dessa assertiva flores que são tratadas com o hormônio rapida
mente entram em senescência. Em muitas espécies observa-se o 
aumento na síntese de etileno logo após a polinização e, deste 
modo, entende-se que este hormônio atue como mediador do 
sinal enviado do estigma polinizado para as demais partes do 
órgão floral, induzindo-os à senescência. Contudo, assim como 
nos frutos, a sensibilidade ao etileno é ditada pelo desenvolvi
mento das flores, sendo que flores plenamente desenvolvidas são 
muito mais sensíveis ao hormônio do que as flores imaturas. Em 
muitas espécies, após a maturidade, as flores ganham sensibilidade 
ao etileno cada vez maior, e após cerco tempo passam também a 
sintetizar o hom1ônio, o que acelera ainda mais a senescência e 
a abscisão do órgão, independentemente da polinização. 

O tratamento de flores con1 inibidores da ação do etileno, 
como o 1-metilciclopropeno, ou inibidores de sua síntese, como 
a aminoetoxivinilglicina (A VG) e (ons cobalto, atrasam a 
senescência das flores. Da mesma fom1a, os mutantes ein2, ein3, 
er:rl e ers2 de A. tludiana, insensíveis ao etileno, apresentam atraso 
na abscisão dos órgãos florais. 

Embora tais observações apontem para um papel relevante do 
etileno na senescência e morte das flores, em algumas espécies, 
como Hemerocallis e Alstroemeria, tais eventos parecem progredir 
sem que haja participação expressiva deste hormônio, indicando 
o envolvimento de outros reguladores. 

Embora a senescência inclua processos de degradação e desa
tivação de funções, paradoxalmente a ocorrência desses eventos 
catabólicos depende da síntese de l10llO de enzinlas hidrolíticas, 

como proteases, lipases e ribonucleases (Fig. L3. l 4). Um exemplo 
que ilustra de forma clara tais eventos bioquímicos é encontrado 
em várias espécies do gênero lpomoea. As flores destas plantas 
apresentam um ciclo de vida bem marcado de sete dias, sendo 
que no mesmo dia em que ocorre a completa abertura floral, 
horas depois começam a aparecer os sintomas de senescência, 
principalmente nas pétalas. 

As flores das lpomoea são particularmente sensíveis ao etileno, 
e o tratamento com o hormônio acelera substancialmente sua 
senescência. Logo após a completa abertura, as flores começam a 
produzir e emitir níveis crescentes do hormônio (Fig. 13.14), que 
por sua vez sinaliza para a indução de diversos genes associados 
à senescêncía (SAGs - senescence a.ssociaied genes). 

Alguns desses genes foram caracterizados como responsáveis 
pela codificação de enzimas ligadas ao nletabolismo da parede 
celular, dentre os quais uma extensina, uma cafeoil-3-0-metil
transferase (enzima ligada à síntese de lignina) e uma pectina
cetilesterase. Tais enzimas deve1n dese1npenhar seu papel nas 
alterações da parede celular associadas à abertura da corola e, 

posteriormente, ao enrolamento das mesmas na fase seguinte 
(estágio 4, Fig. 13. 14). Os genes de algumas ciste(na proteases 
também aumentam sua expressão nas fases iniciais da senescência 
das pétalas, correlacionadas ao aumento geral da atividade 
proteolítica. Proteases desta classe são as mais tipicamente asso
ciadas à morte celular programada, tanto em plantas quanto em 
animais. 

ABERTURA DO GANCHO SUBAPICAL 

O gancho subapícal, encontrado na maioria das dicotiledôneas 
muito jovens, protege o meristema apical durante o crescimento 
das plântulas ainda quando sob o solo. Uma maior produção de 
etileno foi verificada na região interna do gancho subapical de 
feijão em comparação à porção externa - nesse caso, a aplicação 
do inibidor de etileno A VG resultou na abertura do feijão. 

Plantas crescidas no escuro e, portanto, estioladas apresentam 
urna produção elevada de etileno, reduzida com a exposição à luz. 
Aparentemente, o firocromo acua intermediando essas respostas: 
enquanto a luz no comprimento de onda vermelho (660 nm) inibe 
a produção de etileno, o vermelho cxtre1no (730 n1n) produz o 
efeito contrário (ver Cap. 15, Foton1orfogêncse em Plantas). A 
luz vermelha, inibindo a produção do etileno, causa um efeito 
promotor na abertura do gancho subapical em ervilha, rrigo, 
arroz, soja e cevada. A diminuição da síntese desse hom1ônio é 
devida à diminuição dos teores de ACC disponíveis em função da 
síntese aumentada de sua forma inativa: o malonil ACC (mediada 
pela malonil ACC transferase). 

EXPANSÃO E EPINASTIA DE FOLHAS 

A expansão das folhas de plantas de batata, tabaco, girassol e 
gramíneas pode ser inibida pela aplicação de etileno, devido apa
rentemente à diminuição na taxa de divisão celular. 

A epinastia, isto é, a curvatura para baixo da folha devido 
ao maior alongamento das células da parte superior do pecíolo, 
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Alterações fenocípicas em flor de Ipomoea sp., destacando o desenvolvimento, a abertura floral e a senescência (alto). O tempo de vida do 
órgão floral nesta espécie compreende um curto período de 6 a 7 dias. O gráfico apresenta alterações de diversos parâmetros associados à 
senescência cm Ipomoea sp. O etileno, que nas fases iniciais de desenvolvimento é produzido cm pequena quantidade, tem sua produção 
aumentada no início da senescência e é um dos sinais que coordenam as alterações relativas a esta fase, dentre as quais: aumento na 
atividade de RNAses, com conseqüente diminuição no conteúdo de RNA total nos tecidos da corola; diminuição no teor de fosfolfpides 
de membrana, indicando processos degradativos em células e organelas; aumento na atividade de enzimas, como a (3 -galactosidase, que 
atuam sobre a parede celular e que levam a modificações e por fim à degradação desta estrutura; aumento na atividade de cistefna prote
ases associadas ao catabolismo protéico. (Focos de Lia Chaer.) 

é considerada por alguns autores como um efeito direto do 
etileno, enquanto para outros decorreria de uma redistribuição 
e acúmulo de auxina na parte superior do pecíolo induzidos por 
esse hormônio. 

A aplicação de Ethrel em plantas ainda pequenas de Croron 
urucurana, urna Euphorbiaceae lenhosa brasileira, promove uma 
maior curvatura nas folhas tratadas co1n concentrações mais 
elevadas dessa substância (Fig. 13.15). Entretanto, a curvatura 
das folhas em resposta ao tratamento com etileno não foi verifi
cada com a mesma intensidade em outras plantas. 

Plantas submetidas ao alagamento geralmente apresentam 
epinastia, como observado em tomateiros. Nessas plantas, a 
epinastia resulta de um aumento tanto na síntese da enzima 
ACC sintase quanto na produção de ACC no sistema radicular. 
Essa substância, quando transportada através do xilema para a 
parte aérea, na presença de 0 2, é convenida a etileno pela ACC 
oxidase, resultando num rápido estabelecimento da epinastia 
foliar. 

LENTICELAS HIPERTROFIADAS 
O etileno está associado à hipertrofia de lenricelas caulinares, 
estas resultantes de um aun1ento de volume de células parenqui
matosas encontradas junto a seus poros. Em plantas de Croton 

urucurana mantidas sob condições de capacidade de campo e 
tratadas com Ethrel, observou-se que o número de lenticelas 
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FIGURA 13.1 
Curvaturas (graus) das folhas de plantas de Croton urucurana provo
cada pelo tratamento com 150 e 300 mg 1- 1 de Ethrel, durante 30 
dias. (Colli, 1998.) 
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aumentava com o aumento da concentração dessa substância 
liberadora de etileno (Tabela 13.3). Essa hipertrofia tem sido 
observada na base de caules e ern raízes de plantas sujeitas ao 
alagamento, representando estruturas importantes para a elimi
nação de cornpostos tóxicos, co1no o etanol, e também para a 
captação do oxigênio, que se difunde da parte aérea para as raízes 
submersas sob hipoxia. 

INDUÇÃO FLORAL E EXPRESSÃO 
SEXUAL 

A promoção da floração pelo etileno, inicialmente observada 
em abacaxizeiro e mangueira através da fumaça de madeira, é 

limitada a um pequeno número de espécies, destacando-se as 
de Bromeliaceae. Em plancas de abacaxi, a aplicação de Ethrel 
ou de auxinas que induzem a produção de etileno sincroniza a 
resposta de floração e, portanto, a colheita dos frutos, repre
sentando uma importante prática horticultura!. A resposta ao 
etileno depende da presença de pelo menos uma folha com grau 
mÍ11imo de maturidade. Enquanto o tratamento de seis horas com 
etileno mostrou-se suficiente para promover após quatro dias a 
indução floral em abacaxi, o tratamento com A VG em algumas 
espécies ornamentais de Bromeliaceae atrasou a formação de 
flores (ver Cap. 18, Floração). 

A aplicação de etileno crn bulbos de gladíolos, narciso e íris 
aumentou a formação de hastes florais. Em Narciso tazetta, a apli
cação desse gás aumentou a taxa de floração em 70% e reduziu 
em 20 dias o penodo de juvenilidade. 

Tratamentos com etileno pode1n promover a feminilização 
na alga marinha Dictiostelium mucoroides e na briófita Selaginella, 
assim como em plantas superiores, dentre as quais as Cucur
bicaceae. Esse processo pode ser resultante da indução de um 
meristema floral feminino ou da ação letal do etileno na game
togênese masculina. Em Gramineae, especialmente em trigo, 89% 
das plantas tratadas com esse fitormônio apresentaram esterili
dade masculina. Por outro lado, a aplicação de etileno em Cucur
bitaceae, Morus, Ricinus comm1uús (mamona) e Spinacia induziu a 
formação de flores femininas. O tratamento com giberelina exerce 
um efeito contrário ao etileno, favorecendo a produção de flores 

masculinas, efeito esse também verificado com a aplicação tanto 
de inibidores da síntese de etileno (A VG) quanto de sua ação 
(Cons de prata) (ver Cap. 11 , Oiberelinas). 

TECIDOS SECRETORES 

Algumas plantas possuem tecidos secretores, como os duetos de 
resina em Pinaceae e os duetos gomíferos em Prunoideae, Citrus e 
Acacia. O etileno tem sido associado à indução dessas estruturas 
secretoras, relacionadas geralmente com a defesa contra insetos e 
organismos causadores de doenças. A aplicação de Ethrel estimu
lou a formação de resinas e duetos resiníferos em Pinus, além da 
formação de gomas cm Citrus vokameriana, mangueira e cerejeira. 
Estresses, como o alagamento, induzem a produção de etileno e 
a formação desses duetos resineferos. 

Em Hevea brasiliensis (seringueira), a aplicação de ACC é capaz 
de desencadear um aumento na produção e fluxo de látex, sendo 
essa uma técnica bastante utilizada na produção con1ercial da 
borracha. 

AMADURECIMENTO DE FRUTOS 

Um dos processos ao qual o etileno está mais intin1amente asso
ciado é o amadurecimento de frutos, tanto que por muitos anos e 
ainda hoje este é referido como "hormônio do a1nadurecimento". 
Maiores detalhes sobre o papel do etileno neste processo encon
tram-se no Cap. 19, Frutificação e Amadurecimento. 

ABSCISÃO 

Ao longo do desenvolvimento, as plantas superiores podem überar 
folhas, flores, panes de flores e frutos. Esse é o processo de abscisão, 
geralmente relacionado com frutos maduros, órgãos senescentes 
ou danificados. A abscisão ocorre na camada ou :tona de abscisão, 
um conjunto de células diferenciadas tanto morfológica quanto 
fisiologicamente. As zonas de abscisão localizam-se entre o órgão 
e o ramo da planta e se estabelecem, precocemente, durante o 
desenvolvimento do órgão. 

Com base em evidências experimentais disponíveis, tem sido 
sugerido que a abscisão seria controlada principalmente pela 
ação de dois hormônios: etileno e auxina. O primeiro teria um 
papel desencadeador da abscisão, enquanto a auxina estaria 
envolvida numa redução da sensibilidade das células ao etileno, 
prevenindo ou retardando a queda dos órgãos (ver Cap. 9, 
Auxinas). De fato, a aplicação de etileno estimula a abscisão após 
as células da camada de abscisão teren1 alcançado o necessário 
grau de competência para tanto. De modo geral, órgãos ainda 
bastante jovens não respondem ao etileno. O efeito do etileno 
tem sido satisfatoriamente revertido pela aplicação de substân
cias inibitórias da síntese ou da ação do etileno (anteriormente 
mencionadas). As evidências disponíveis indicam que o efeito 
da auxina, nesse caso, ocorreria sob un1 ngido controle de sua 
concentração endógena no órgão. Experimentos nos quais foram 
retirados os limbos das folhas mostraram que os pecíolos logo 
sofriam abscisão, a qual, por sua vez, podia ser retardada se fosse 
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aplicada pasta de lanolina contendo de 0,1 a 10 mg g- 1 de AIA. 
Tratamentos com doses elevadas de auxinas podem ter efeitos 
opostos, nesses casos contribuindo para a aceleração da abscisão, 
conforme tem sido verificado em folhas de várias espécies de 
angiospermas. Experimentos têm mostrado, em vários tipos de 
tecidos, que a presença de reores elevados de auxina estimula a 
síntese de etileno; trata·se de um efeito bastante conhecido das 
auxinas, conforme visto anteriormente e no Cap. 9, Auxinas. 
O emprego de auxinas sintéticas como agentes desfolhantes é 
conhecido há tempos, destacando-se dentre elas o ácido 2,4,5· 
triclorofenoxiacético (2,4,5-T). componente ativo do "agente 
laranja", abundantemente utilizado pelos Estados Unidos na 
guerra do Vietnã. 

Do ponto de vista estritamente 1necânico, a abscisão decorre 
do estabelecimento de uma fina camada transversal de células ao 
órgão, cujas Ligações de paredes, inicialmente fortes, tornaram· 
se enfraquecidas devido às atividades de celulases e poligalac
turonases. 

Confonne esquen1atizado na Fig. 13.16, as células da zona de 
abscisão são relativamente pequenas. Nessa condição, a folha 
mantém-se ligada à planta devido a um gradiente de auxinas 
que flui do limbo en1 direção ao caule, tomando as células dessa 
camada pouco sensíveis ao etileno (Fig. 13.16A). A diminuição 
do gradiente de auxina está associada a maturidade foliar, estresse 
ou ácido abscísico, que eleva substancialmente a sensibilidade 
dessas células ao etileno (Fig. 13.168), de forma que mesmo 
un1 pequeno aumento deste último é suficiente para estimular a 
fonnação de enzimas como as celulases, que hidrolisam a parede 
celular, causando a ruptura (Fig. 13.16C). Conforme é ainda 
mostrado nessa figura, as células mais externas (do lado caulinar), 
mesmo após a abscisão, continuam a aumentar de tamanho; 
quando esse processo se encerra, elas se encontram suberilicadas 
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e mortas, contribuindo assim para a formação de uma camada de 
proteção externa (Fig. 13.16C). 

A abscisão depende da ativação de determinados genes que 
codificam enzimas hidrolfticas das paredes celulares. Tem sido 
observado que genes que codificam para a celulase, como, por 
exemplo, a 13· l ,4-glucanase, são induzidos preferencialmente nas 
células da zona de abscisão. Em comate, foram detectados sete 
genes (cell a cell) envolvidos com sete diferences isoenzimas. Na 
separação do pedúnculo, o maior nível de expressão foi encon
trado nos genes CELl, CEU e CEL5. 

A poligalacturonase, ou pectinase, está também relacionada 
com a separação de células tanto na abscisão de folhas quanto de 
flores e frutos. Conforme já mencionado, a síntese dessa enzima 
depende da presença de etileno, sendo três isoformas associadas 
com abscisão de tomate (TAPO/, TAPG2 e TAPG4). 

Crescimento e diferenciação de raízes 

CRESCIMENTO 
As raízes respondem substancialmente ao etileno do ambiente, 
o qual pode acumular-se na atmosfera do solo em concentrações 
relativamente elevadas. O crescimento das raízes é promovido 
por concentrações baixas de etileno e inibido sob concentrações 
mais elevadas desse gás. 

O etileno parece estar envolvido na penetração das raízes 
no solo: raízes de plantas de tomate, cultivadas in vitro, não 
conseguiam crescer no ágar quando tratadas com tiossulfato de 
prata, uma substância inibidora da ação do etileno. 

Raízes submetidas a barreiras mecânicas, como solos com
pactados, apresentam um aumento no diâmetro e uma diminuição 
no alongamento, tomando-se mais curtas e grossas. Entretanto, 
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Representação esquemática da abscisão de órgãos como folhas, flores e frutos. (A) Órgão (0) preso à planta (P), cujas células da zona de 
abscisão (ZA) são hidrolisadas devido ao decréscimo do teor de auxina e ao incremento da sensibilidade e/ou ao nível de eáleno, levando 
à sua queda (B). As células junto ao caule expandem-se e morrem (Q. (Ver também Figs. 9.31e9.32, Cap. 9, Auxinas.) 
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são fonnadas numerosas raízes laterais bastante finas, capazes 

de penetrar nos espaços do solo de O, l-0,5 mm de diâmetro. O 

crescimento radial da raiz principal sob impedimento mecânico 

parece ser resultante de uma maior produção de etileno. De fato, 

raízes de Vinca crescidas sob condições de estresse mec1lnico apre

sentara1n um au1nento de cerca de 6 vezes no teor de etileno em 

relação às plantas-controle. 

FORMAÇÃO DE PtLOS ABSORVENTES 

Os pêlos absorventes, além de atuarem como uma espécie 

de âncora junto às raízes, têm também a função de facilitar a 

absorção de água e nutrientes, favorecida pelo aumento da área 

da superfície epidénnica. A fonnação de pêlos, tanto na zona 

de alongamento quanto em outras partes das raízes de ervilha, 

feijão, alface, milho e orquídeas, tem sido promovida pela apli· 

cação de etileno. 

RAÍZES ADVENTÍCIAS 

A formação de raízes adventícias em estacas tem sido relacio· 

nada tanto à presença de auxinas quanto de etileno. Nesse 

caso, acredita-se que o etileno desempenhe um papel especí· 

fico, aumentando a sensibilidade dos tecidos à ação das auxinas, 

30 . 
"' ,. A ·-u 

25 ,_ - ... 
e .. 
> 

"' ,. 20 ... 
"' .. 
'"' 15 , _ .. ... 

~ ... 
• .. 

"O 

f 
10 ... 

... 
~ 

e s ,,. .. 
z 

o 

10 ·~ 

~ 9 
,C! 8 e 

D . 
T 

+ J_ 

"' 7 ,. 
"' 6 ~ 

E 

. 
·• 

~ s • 
o - 4 e ·• 
<I 

E 3 • ·;: 
e. 2 
E 

.. 
o u 1 .. 

o 
o 

FIGURA 13. 1 ?i 

estas sim os agentes controladores do processo de fonnação de 

raízes advenócias. Um aumento no teor de etileno resulta num 

maior número de raízes adventícias fonnadas, porém estas apre

sentam comprimento reduzido, confonne observado em estacas 

de Vigna radia1t1 tratadas com ACC (Fig. 13.17). Verificou-se, 

recentemente, que estacas caulinares de plantas mutantes do 

tomate never ripe, deficientes para a síntese de etileno, apre

sentaram, em relação às plantas selvagens, uma diminuição 

acentuada na capacidade de formação de raízes adventícias, 

mesmo quando tratadas com auxina (AIB). Todavia, contrari· 

amente, quando as estacas eram tratadas com ACC, ocorria 

um estímulo na formação dessas raízes. Essa diminuição na 

capacidade de formação de raízes adventícias foi observada 

também em estacas de Petunia mutante para uma menor sensi· 

bitidade ao etileno. 
A sobrevivência de várias espécies de mono- e dicotiledôneas 

submetidas ao alagamento está em parte associada à capaci· 

dade delas de fonnar rafaes adventícias, estas agora possuidoras 

de aerênquima, que substituem as raízes 1nortas ou prejudi

cadas pelos teores baixos de 0 2 no solo (acidose e acúmulo 

de etanol). A maior concentração de etileno verificada em 

plantas submetidas ao alagamento aumentaria a sensibilidade 

dos tecidos à auxina disporuvel, promovendo o desenvolvimento 

das raízes adventícias. Ponanto, o transporte basípeto da auxina 

• 

-

• • . • 

0, 1 

nmol-ACC 

Efeitos da aplicação de ACC após 72 horas em estacas de Vigna raditua. O etileno promove a formação de um maior número de raCzes 

adventícias (A), porém inibe o crescimento longitudinal destas (B). (Modificada de Riov e Yang, 1989.) 
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Espécies de R11n1ex 

Massa seca (g) das raízes adventícias desenvolvidas em espécies de Rumex crescidas em um gradiente de ambientes secos a úmidos nas 
margens do rio Reno (Holanda) . Os valores correspondem à média de 3 amostras::!: erro padrão. 1. R. rhyriflorus; 2. R. acetosa; 3. R. obtu· 
sifolius; 4. R. conglomeratus; 5. R. crispus; 6. R. palustris. (Modificada de Voesenk e Van Der Veen, 1994.) 

atua como um pré-requisito para a formação de raízes, confor· 

me observado en1 Rumex palustris. A formação desses ó rgãos 
pode ser mais intensa em plantas encontradas em solos úmidos 
do que em solos mais secos, como verificado em várias espécies 
de Rumex encontradas nas margens do rio Reno na Holanda 
(Fig. 13.18). 

FlGt;RA 13.19 

AERíNQUIMA 

A anatomia das raízes pode ser profundamente alterada em 

plantas submetidas ao alagamento; nesses casos, desenvolvem-se 

raízes aerenquimatosas, cuja principal função é facilitar a aeração 

(Fig. 13.19) . O aerênquima pode ser formado tanto pelo afas· 

100 µ.m 

Câmaras aerenquimatosas (c) en1 cortes transversais de raízes secundárias de Spatodea campanulata. A. Plantas em solo d renado. B. Plantas 
em solo alagado. (Medri e Correa, 1985.) 
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Representação esquemática das etapas envolvidas na formação de aerênquirna lisígeno. 

ta1nento de células (aerênquin1a esquizógeno), quanto através 
da lise celular (aerênquirna lisígeno). O aumento na circulação 
do ar promovido pelo aerênquirna possibilita a síntese de ATP, 
mesmo quando as raízes se encontram submersas em ambientes 
hipóxicos, como no caso de plantas de arroz, por exemplo. 

O aerênquima resulta de células corticais específicas loca
lizadas entre a endoderme e a epiderme; são células progra
madas geneticamente para morrer (morte celular programada). 
O acúmulo de etileno desencadeia a morte dessas células, levando 
à formação de um aerênq uima lisfgeno, resultante de um aumento 
do conteúdo de enzimas, como a celulase e a xiloglucano endo
transglicosilase (XET), q ue afrouxa as paredes celulares. A celu
lase provoca a degradação das paredes celulares, a qual, junta-
1nente com a desorientação dos microtúbulos, ta1nbém induzida 
pelo etileno, resulta na morte das células do córtex das raízes, 
formando esse tipo de aerênquilna (Fig. 13.20). Um bom exemplo 
da importância do etileno na formação do aerênquima lisfgeno 
foi observado em raízes de milho; nestas, enquanto inibidores 
da síntese ou da ação do etileno inibiam a formação do aerên
quima em plantas sob condição de hipoxia, nas plantas sob aero
biose tratamentos com etileno resultavam no desenvolvimento 
de aerênquima lisfgeno. 
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CAP Í TULO 14 

Sandra Colli 

INTRODUÇÃO 
As plancas produzem uma grande quantidade de compostos orgâ
nicos envolvidos no controle do desenvolvimento. Dentre estes, 
citam-se os hormônios vegetais clássicos, como as aux:inas, as 
citocininas, as giberelinas, o etileno e o ácido abscfsico, os quais 
cêm sido baseante escudados nos últimos 50 anos. 

Mais recentemente, alguns outros compascos que podem afetar 
o crescimento e o desenvolvimento vegetal cêm sido descritos, 
embora muitas dúvidas ainda permaneçam quanto à classificação 
dessas substâncias como hormônios vegetais. Esses compostos 
são os brassinosteróides, as poliaminas, o ácido jasmônico e o 
ácido salicílico. 

BRASSINOSTERÓIDES 
Na década de 60, foi elaborada a hipótese de que o rápido cres
cimento dos grãos de pólen poderia estar associado à presença 
de promotores de crescimento, proporcionando a descoberta dos 
brassinosteróides. Extrato de pólen de Brassica napus induziu 
um rápido alongamento de intemós de caule de feijão, resposta 
distinta daquela mediada por giberelinas. Novos estudos foram 
feitos com Brassica napus, possibilitando o isolamento e a iden
tificação do primeiro esteróide regulador de plantas, o brassino
lídeo, em 1979. Atualmente, são conhecidos mais de 60 brassi
nosteróides, denominados em seqüência numérica após o sufixo 
de designação - Br. 

Os brassinosteróides têm efeito biológico em concentrações 
baixas e são amplamente distribuídos no reino vegetal, sendo 
encontrados nas algas, gimnospermas, mono e dicotiledôneas, 
seja nos botões florais, grãos de pólen, folhas, se1nentes, frutos, 
caules ou gemas. Nas raízes, essas substâncias ainda não foram 
observadas. 

Biossíntese dos 
brassinosteróides 

Os brassinosteróides são derivados do esteróide vegetal campes
terol, após reações de redução e oxidações. O campesterol é redu
zido a campestenol, e este oxidado a catasterona e a teasterona, 
precursores do brassinolídeo (Fig. 14 .1). 

Os inúmeros brassinosteróides são diferenciados estrutural
mente por serem esteróides com 27, 28 ou 29 carbonos na sua 
estrutura. O brassinolídeo com 28 carbonos apresenta alta ativi
dade biológica. 

Funções dos brassinosteróides 
Tratamentos com brassinosteróides promovem o alongamento de 
caules, tendo sido sugerido que o afrouxamento das paredes celu
lares do hipocótilo de Brassica chinensis ocorre sem alteração de 
suas propriedades mecânicas. Plantas mutantes não-produtoras 
de brasslnosteróides de Arabidopsis e de Pisum sativum apresentam 
um tanlanho reduzido, enquanto a aplicação dessas substâncias 
resultou num aumento no tamanho das células, sugerindo seu 
envolvimento no alongamento celular. 

Apesar de os brassinosteróides e auxinas apresentarem efeitos 
similares, nas raízes essas substâncias agem de maneira distinta: 
enquanto o AlA escimula, o Br apresenta um efeito inibitório 
sobre o crescimento desses órgãos. O crescimento do tubo polí
nico, assim como o desenrolamento das folhas de Gramineae, a 
ativação de bombas de prótons e a reorganização das microfibrilas 
de celulose são processos promovidos pelos brassinosteróides. 
Essas substâncias são importantes na diferenciação do xilema, 
como observado e1n Zinia elegans. 

Através do uso de murantes de Arabidopsis, com comprometi
mento na síntese de brassinosteróides, sugere-se que essas subs-
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Via esquemática da biossíntese dos brassinosteróides. 

tâncias seriam importantes em processos de desenvolvimento 
afetados pela luz. A luz poderia regular sua biossíntese ou alterar 
a resposta das células a essas substâncias. 

O reconhecimento dos brassinosteróides como hormônio 
vegetal endógeno ainda é incerto, especialmente devido à simi
laridade de seus efeitos às auxinas, além de sua aplicação resultar 
em fenótipos com interações complexas entre os hormônios clás
sicos: AG, ABA, etileno e citocininas. 

POLIAMINAS 
As poliaminas (PAs) são comumente encontradas em todas as 
células, tanto em animais quanto em plantas. Somente a partir 
da década de 1980, o papel das PAs na atividade metabólica das 
células vegetais passou a ser investigado, embora essas substâncias 
sejam um dos mais antigos compostos orgânicos conhecidos pela 
ciência. Os tipos de poliarninas encontradas são: as putrescinas 
- Put (diaminas), as espermidinas - Spn1 (triaminas) e as esper
minas - Spd (tetraminas). Apesar de poliarninas estarem envol
vidas em um grande número de processos do desenvolvimento 
vegetal, participando direta ou indiretamente de várias vias meta
bólicas essenciais para o funcionamento celular, essas substâncias 
são necessárias em concentrações maiores do que os hormônios 
convencionais para a produção de um mesmo efeito. Portanto, 
considerá-las como hormônio vegetal ainda é controvertido. 

A importância dessas substâncias em procariontes e euca
riontes, incluindo as plantas superiores, é mostrada e1n mutantes 
que perderam a habilidade de sintetizá-las, apresentando cres
cimento e desenvolvimento alterados. A adição de PAs, nesses 
mutantes, restaura os padrões normais de crescimento e desen
volvimento evidenciando o papel essencial das poliaminas para 
todas as células. Além disso, a aplicação das substâncias inibitó
rias cx-difluorometilornitina (DFMO) e cx-difluoro1netilarginina 
(DFMA), que agem específica e irreversivelmente nas principais 
enzimas da síntese de PAs (ornitina descarboxilase e arginina 
descarboxilase, respectivamente), proporciona uma diminuição 
ou estagnação do crescimento e desenvolvimento. 

Biossíntese das poliaminas em plantas 

A pucrescina é sintetizada a partir da L-arginina (Fig. 14.2) através 
de duas vias metabólicas: a primeira envolvendo a L-ornitina, 
obtida pela ação da omitina descarboxilase (ODC), e a segunda 
via através da obtenção da agmatina pela ação da arginina descar
boxilase (AOC), enzima essa modulada pela luz na maioria dos 
tecidos. Essas rotas podenl variar dependendo da espécie ou de 
outros fatores, como é sugerido para a formação de putrescina 
através da AOC em resposta ao estresse. A sintase da espermidina 
catalisa a conversão de putrescina em espermidina, e a sintase 
da espermina regula a conversão de espermidina em espermina. 



• 

298 Outros Reguladores: Brassinosieróides, Poliaminas, Ácil.Ws ]asmônico e Salidlico 

H,NC(= NH)NHCH,CH,CH,CH(NH,)COOH 
L-Arginina 

Dcscnrbo"ltlSC dn 
A&mntina 

H, CH,CH,CH,CH(l\ H,)COOH 
L-Omicina 

Dcscnrbo"losc dn 
Om1llna 

H,l\C( Nll)ll Cll,CH,CH,CH,NH, 

·•""1"' 
H,NOCNHCll,CH,Cl l,CH,NH, 

N-Carba 111oil pu c rtscina 

2 -Adenosilrnec ion inn 
(AdoMct) 

11,NCll,Cfl,Cll,Cfl,Nll, 
Putrescina (Put) 

Dcscnrboxilosc 
do AdoMct 

Sintnso dn 
Espem1idinn 

2 S-Adenos iln1elionina 
descarboxilad11 

(dAdoMct) 

H,N(C H,),Nfl(CH,),N ll, 
Espermidina (Spd) 

Sintasc dn 
Espcnnma 

11,~(C 11,),N li( Cll ,).'li{ Cll ,),,li, 
Es permina (Spm) 

FIGURA 14.2 
Via esquemática da biossíntese das poliaminas. O composto L-arginina origina duas vias: a da L-omitina e a da agmatina, que são precur
sores das poliaminas (putrescina, espermidina e espermina). As poliaminas e o etileno compartilham o precursor S-adenosilmecionina. As 
substâncias DFMA (a-difluorometilarginina) e DFMO (a-difluorometilomitina) são inibitórias da síntese das poliaminas. 

Ambas as enzimas transferem um grupo arninopropil da S-adeno
silmetionina descarboxilada (dSAM) para seus respectivos subs· 
tratos. A dSAM ~obtida pela ação da descarboxilase da SAM que 
converte SAM (AdoMet) em dSAM. Essa reação é uma etapa 
limitante na via biossintética das poliaminas. 

A biossíntese das poliaminas é geralmente promovida na 
presença de auxinas, citocininas e giberilanas, enquanto o etileno 
pode exercer um papel oposto, regulando a atividade da descarbo
xilase da arginina. Ent:retanto, as PAs inibem a síntese de etileno, 
bloqueando a conversão de ACC a esse gás. Esse antagonismo 
mútuo pode, em parte, ser explicado pelo compartilhamento do 
precursor comum, S-adcnosilrnctionina (SAM ou AdoMet), 
entre as poliarninas e o etileno. 

Funções celulares das poliaminas 

As poliaminas podem ser encontradas em vacúolos, mitocôndrias, 
cloroplastos e principalmente associadas às paredes celulares, nas 

formas livres ou conjugadas com ácidos fenólicos (ácidos cinâ
mico, ferúlico ou p-cu1nárico). Esses conjugados podem, eventu· 
almente, constituir até 90% do total das PAs nas células. 

As PAs, sendo policatiônicas, afetam o pH celular, podendo se 
ligar a in1portantes poliânions corno o DNA, RNA, fosfolipfdios 
e proteínas ácidas, assim como a grupos aniônicos de membranas 
e da parede celular. 

As poliaminas podem estabilizar a dupla hélice da estrutura 
do DNA e as membranas, interagindo com os resíduos de fósforo, 
alterando a atividade das enzimas localizadas nas membranas. 
Mudanças na fluidez e na estrutura fina das membranas podem 
ser mediadas por PAs. 

As PAs são também consideradas como estimulatórias da 
síntese de macromoléculas, como as proteínas, além de estimular 
síntese das cinases e da frutose-1,6-bisfosfato. 

A putrescina pode representar urna fonte de carbono para a 
formação do anel pirrólico precursor da nicotina e de outros alca
lóides. Nas Crassulaccac, essa substância tem sua síntese estirou· 
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!ada com o aumento da secreção de ácido málico no citoplasma, 
podendo atuar como campão do pH celular nessas plantas. 

Funções das poliaminas no 
desenvolvimento vegetal 

As polia minas parecem estar envolvidas na divisão e alongamento 
celulares, no enraizamento e na formação de tubérculos. Eventu
ahnente, essas substâncias podem ser usadas co1no substitutas do 
tratamento com auxinas, sugerindo uma atividade como mensa
geiros secundários dessa classe hormonal. 

Alguns autores sugerem que a conversão de putrescina para 
espermidina seria um ponto importante de controle na taxa de 
divisão celular, enquanto as espermidinas e as esperminas seriam 
necessárias para a transição da fase G 1 para a fase S na divisão 
celular. 

As poliaminas podem afetar a iniciação floral, sendo impor
tantes para o desenvolvimento de flores normais, como obser
vado e1n flores alteradas de plantas de tabaco obtidas a partir de 
protoplastos cultivados sob altos níveis de inibidores da biossín
tese de PAs. 

Na embriogênese somática, observa-se um aumento na ativi
dade da enzima ADC, bem como uma elevação no teor de esper
midina. A aplicação de inibidores da biossíntese de P As provoca 
inibição da embriogênese, sugerindo um envolvimento dessas 
substâncias nesse processo. 

Por sua vez, na senescência há um declínio de P As. A aplicação 
de baixas concentrações de PAs em folhas de mono ou dicotile
dóneas pode retardar ou prevenir os processos relacionados com a 
senescência, como o declínio de clorofila, proteínas e RNA. 

Além desses processos, as PAs estão envolvidas na maturação 
de frutos e de grãos de pólen, na formação adventícia de ramos 
e de raízes e na diferenciação vascular. 

ÁCIDO JASMÔNICO 
O ácido jasmônico (AJ) e seu metil éster aromático e volátil, o 
meti! jasmonato (Me)a), estão envolvidos em vários processos 
fisiológicos. Esses compostos foram inicialmente detectados e 
identificados em ]asminum e Rosarinus, mas atualmente sabe-se 
que são amplamente produzidos no reino vegetal. O meti! jasmo
nato e um composto estruturalmente sin1ilar, o cis-jasmonato, são 
bastante aplicados na indústria de perfumes como componentes 
do óleo essencial de jasmim Uasminum graruiijlcrum). 

Biossíntese do ácido jasmônico 

A via biossintética do ácido jasmônico (Fig. 14.3) depende da 
ação seqüencial de várias enzimas. A lipoxigenase promove 
a oxigenação do ácido linolênico até a formação do ácido 
13-hidroperoxilinolênico. O ácido 12-oxo-fitodienóico é 
formado a partir da ciclização do anel ciclopcncanona e reações 
de ~-oxidações que encurtam a cadeia lateral, com a produção 
final do ácido jasmônico. 

COOH 

Ácido linolênico 

COOll 
' Acido 13-rudroperoxilinolênico 

COOll 

o 
Ácido 12-oxo-fitodieoóico 

i Redutase 

COOll 

o 
' Acido jasmônico 

FIGl RA 14.3 
Via esquemática da biossíntese do ácido jasmõnico em plantas. 

Em geral, a concentração do ácido jasmônico e do metil jasmo· 
nato é similar àquela observada para o ácido abscísico, sendo 
suficiente para as respostas fisiológicas. 

Funções do ácido jasmônico 

Assim como o ABA, o AJ é inibidor do crescimento e da germi
nação de sementes, além de promover a senescência. A aplicação 
de AJ inibe o crescimento de raízes e de caules. A inibição do 
alongamento de coleóptiles pelo ácido jasmônico pode ser asso
ciada ao bloqueio na incorporação de glicose nos polissacarídeos 
das paredes celulares. 

A aplicação do ácido jasmônico causa um comprometimento 
da fotossíntese, reduzindo a expressão de genes situados no núcleo 
e nos cloroplastos, além de causar degradação de clorofilas en1 
folhas. O AJ provoca também a senescência e a abscisão de folhas. 
A aplicação do ácido jasmônico estimula a formação de tubér
culos, além de induzir o amadurecimento de frutos e a formação 
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de pigmentos, através do aumento na produção da oxidase do 
ACC, promovendo a passagem do ACC (ácido 1-aminociclopro
pano 1-carboxílico) a etileno. 

Alguns autores sugerem a participação do ácido jasn1ônico 
na expressão de genes envolvidos na defesa e na sinalização das 
respostas aos estresses (herbivoria, dessecação, mecânico ou 
osmótico). Em plantas afetadas por ferimentos ou patógenos, 
sinais que eventualmente ativam as lipases, como a sistemina 
(um polipeptídio), promovem a formação do ácido jasmônico 
(Fig. 14.4). Evidências recentes sugerem que o ácido jasmônico, 
en1 certos casos, também poderia agir como agente antifúngico. 
Além disso, promovem a síntese de proteínas antidigestivas, como 
as proteinases inibidoras que bloqueiam a ação das enzimas proteo
líticas, no trato digestivo dos herbívoros. 

O fato de muitas respos tas das plantas serem influenciadas 
por vários reguladores de crescimento interagindo de maneira 
complexa, torna difícil o entendimento dos seus mecanismos de 
controle do crescimento e do desenvolvimento, assim como de 
suas respostas ao ambiente. O ácido jasmônico está e1nergindo 
como um elemento importante para auxiliar na elucidação de 
um quadro mais completo da regulação nas plantas. 

ÁCIDO SALICíLICO 
O ácido salicílico (AS) pertence ao grupo bastante diverso dos 
compostos fenólicos usualmente definidos como substâncias con1 

um anel aromático ligado a um grupo hidroxil ou ao seu derivado 
funcional. O ácido salicílico, denominado após ser encontrado 
na casca de Salix, é amplamente distribuído nas plantas tanto nas 

folhas quanto nas estruturas reprodutivas. 

Biossíntese do ácido salicílico 

O ácido salicílico é sintetizado através da via fenilpropanóide 
(Fig. 14.5 ), a partir da L-fenilalanina, que, por ação da feni
lalanina amônio- liase (PAL), origina o ácido trans-cinâmico. 
A conversão do ácido trans-cinâmico a ácido benzóico pode 

envolver a 13-oxidação, sintetizando substâncias intermediárias 
antes de formar o ácido benzóico. O ácido benzóico, através 
da enzima ácido benzóico-2-hidroxilase, é convertido em ácido 
salicílico, que pode ser conjugado à glicose pela ação da salici
lato glucosil rransferase, formando o ácido 13-0-D glucosilsali
cílico (GSA). 

Aerbivoriai__--------

FlCURA 14.4,J 
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Em plantas feridas é desencadeada a formação da sistemina, que é transportada para outros órgãos da planta, ligando-se a um receptor, 
o que causa a ativação da lipase promovendo a fonnação do ácido jasmônico. (Modificado de Creelrnan e Mullet, 1997b; Taiz e Zeiger, 
2002.) 
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Via esquemática da biossíntese do ácido salicílico em plantas. 

Funções do ácido salicílico 
A aplicação de ácido salicílico pode inibir a genninação e o cresci
mento da planta, interferir na absorção das rafzes, reduzir a trans
piração e causar a abscisão das folhas, bern como alterar o trans
porte de íons, induúndo uma rápida despolarização das membranas, 
ocasionando um colapso no potencial eletroquúnico. 

A floração foi promovida pelo ácido salicílico em cabaco culti
vado in vitro e também em Lemna gibba, Spirodella polyrrhiza e 
Wolffia microscopica. Porém, esse efeito estimulatório não é espe
cífico dessa substãncia. A floração de plantas rermogênicas, isto 
é, que produzem calor, como observado nos estróbilos masculinos 
de Cicadaceae e cm flores ou inflorescências de algumas espé
cies de Annonaceac, Araccae, Arisrochiadaceae, Cyclantaceae, 
Nymphaeaceae e Palmae, parece envolver o ácido salicfüco. O 
aquecimento é associado a um aumento acentuado da via de 
transporte de elétrons na respiração resistente a cianet nas mito
côndrias, sendo o consumo de Ol na inflorescência de Arum tão 
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UO--NvO O 
uo....:i.-..--~ ...... .-

011 

Ácido ~O-D i;lucosilsalicílico 

elevado quanto o de um beija-flor durante o vôo. Un1 aumento 
na atividade das enzimas da glicólise e do ciclo de Krebs também 
foi observado. Em Sauromatum guttatum, o aumento de calor de 
cerca de 1~14ºC acima da temperatura ambiente no apêndice da 
flor, facilita a volatilização de aminas e radicais indo!, liberando 
o odor que atrai os insetos polinizadores. A análise do extrato 
calorífico indicou a presença de ácido salicílico, que, quando 
aplicado em segmentos imaturos de apêndice, também provocou 
um aumento de l ZºC. 

O ácido salicílico também está envolvido na defesa das plantas 
contra o ataque de microorganismos como os fungos, bactérias e 
vírus. Um aumento na concentração de AS Livre foi observado 
próximo às lesões ocasionadas por esses microorganismos.Tanto 
o ácido salicílico quanto o ácido acetilsalicflico podem induzir a 
produção de, pelo menos, 5 grupos de proteínas relacionadas à 

patogenicidade, como a chiquinasc e a 13· l.3 glucanase, mesmo 
na ausência do patógcno. Freqüentemente, a infecção é restrita 
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a pequenas áreas, onde células com reação de hipersensibilidade 
promove1n a aquisição de resistência sistêmica, conferindo maior 
proteção contra ataques subseqüentes. 

Uma prática comum para prolongar a duração de flores de 
corte é o uso de aspirinas, nome comercial do ácido acetilsalicí
lico, dissolvidas na água, quando haverá liberação do ácido salicf
lico. Nesse caso, o ácido salicflico seria responsável pela inibição 
da biossíntese do etileno, bloqueando a passagem de ACC ao gás 

ou evitando o acúmulo de sintase do ACC, como observado em 
tecidos feridos de tomates. 
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CAPÍTULO 15 

Fotomorfogênese em Plantas 

Nidia Majerowicz e Lázaro Eustáquio Pereira Peres 

INTRODUÇÃO 
A percepção de mudanças na radiação ambiental é de enorme 
relevância para a maioria dos organismos, de procariotos a euca
riotos superiores. Entretanto, essa capacidade de perceber a 
luz. e responder a ela é especialmente importante para orga
nismos sésseis como as plantas. Para estas, a luz. é um recurso 
ambiental critico que provê energia para a biossmtese de todas 
as moléculas orgânicas. A limitação de luz no interior de uma 
comunidade vegetal pode acarretar redução do crescimento e 
da reprodução. As pressões de seleção impostas pela necessidade 
das plantas de se adaptarem com sucesso à luz ambiental condu-

Luz 

DIRECIONAL 

l 
NÃO· 

DESENVOLVIMENTO DESENVOLVIMENTO 

! ! 

ziram à evolução de mecanismos de fotopercepção notavel
mente sofisticados (Smith & Whitelam, 1990; Nagy & Schãfer, 
2002). 

As plantas podem perceber gradientes de luz e diferenças 
sutis na composição espectral, sendo capazes de detectar se 
estão sombreadas, sob luz. solar plena ou, mesmo, início ou 
final do dia. A luz é, porcanto, um sinal ambiental que, ao ser 
percebido, desencadeia mudanças no n1etabolismo e no desen
volvimento das plantas. A Fig. 15.1 traça um quadro das ações 
biológicas da luz em plantas, sem incluir seus efeitos sobre 
a fotossíntese. Praticamente todas as características físicas 
da radiação ambiental podem modificar o comporta1nento 

NÃO-OIRECIONAL PERIÓDICA 

! 1 
DESENVOLVIMENTO DESENVOLVIMENTO 

! ! 
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[FIGURA 1 .1 

Vários fenômenos fisiológicos de plantas são controlados pela luz. Muitos deles dependem de propriedades f(sicas da luz incidente, tais 
con10 direção, qualidade espectral e periodicidade. 
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(movimento de organelas e órgãos) e o desenvolvimento das 
plantas: 

1. Direção (ver Caps. 9 e 16); 
2. Intensidade (quantidade de fótons por unidade de área ou 

µmol fótons m- 2); 

3. Qualidade (comprimentos de onda presentes na radiação); 
e 

4. Periodicidade (fotoperíodo). 

Isso significa que os conteúdos informativos presentes na luz 
podem ser utilizados pelas plantas de muitas maneiras, tendo 
como conseqüência mudanças no seu crescimento, forma e repro
dução. A informação detectada é utilizada para otimizar o cres
cimento em função da luz ambiente, permitindo que a estrutura 
fotossintética funcione eficientemente ao longo do desenvolvi
mento (Chory, 1997). A luz exerce efeitos dramáticos sobre a 
morfogênese de plântulas na transição entre o desenvolvimento 
heterotrófico (vida sob o solo) e o desenvolvimento autotrófico 
(fig. 15.2), a germinação de alguns tipos de sementes, o floresci
mento e a formação de órgãos de reserva (Chory, 1997; Kendrick 
&Kronenberg, 1994). 

A percepção do sinal luminoso requer que a luz seja absorvida 
e torne-se fotoquímicamente ativa, o que é efetuado por fowrre
ceptores ou pigmentos especializados. Ao absorver seletivamente 
diferences comprimentos de onda, o fotorreceptor "lê" o conteúdo 
informativo contido na luz do ambiente e o transfonna em uma 
ação primária no interior das células. Ao tomar-se fotoquímica
mente ativo, o fotorreceptor desencadeia urna cascata de eventos 
bioquímicos, denominada via de transdução (transmissão) de 
sinais que, em última instância, conduz a respostas metabólicas 
e de desenvolvimento. 

A 1naior parte das respostas fotomorfogênicas das plantas supe
riores parece estar sob controle de quatro classes de fotorrecep
tores (Nagy & Schafer, 2002): 

1. Fitocromos - absorvem principalmente vermelho (650-
680 nm) e vermelho-extremo (710-740 nm); absorvem 
também azul (425-490 nm); 

2. Criptocromos - têm picos máximos de absorção no azul 
(425-490 nm) e na banda do UVA - ultravioleta A (320-
400 nm); 

3. Fotorreceptores de luz na banda do UVB - ultravioleta 
B (2.80-320 nm) ainda não identificados em nível mole
cular; 

4. Fototropinas - absorvem principalmente luz azul (400-500 
nm) - proteínas associadas ao fototropismo. 

A radiação ambienta!, através dos fotorreceptores, modula de 
modo profundo a morfogênese de tecidos e órgãos das plantas 
(fotomorfogênese) em todas as etapas do seu desenvolvimento. 
Os fitocro1nos e os criptocromos estão envolvidos na n1aioria dos 
processos fotomorfogênicos em plantas. A observação cuidadosa 
da Fig. 15.2 indica a multiplicidade de vias metabólicas e rotas 
de desenvolvimento controladas pela luz durante o estabeleci
mento de plântulas. O alongan1ento do hipocótilo e do coleóp
tile é rápido no escuro e tipicamente inibido pela luz. A luz, por 

outro lado, estimula a abertura do gancho apical, a expansão de 
cotilédones e folhas primárias, o desenvolvimento radicular, a 
atividade da gema apical (pepino) e dos me ris temas intercalares 
(milho) , a formação dos cloroplastos e de todas as proteínas e 
pigmentos fotossintéticos, a biossíntese de compostos do meta
bolismo secundário como antocianinas e moléculas precursoras 
da síntese de ligninas, necessárias à formação das fibras e indis-

,. . .. -pensavets a sustentaçao. 
As plãntulas crescidas no escuro são ditas estioladas, apre

sentando tipicamente caule muito alongado, ausência de cloro
filas, folhas ou cotilédones não expandidos e gancho apical 
fechado, em caso de dicotiledôneas (Fig. 15.2). Também são 
designadas estioladas as plantas intolerantes à sombra crescidas 
em ambientes com limitação de luz. Estas apresentam caules mais 
longos e menor ramificação lateral do que plantas semelhantes 
crescidas sob luz solar direta. 

O presente capítulo tratará do papel da luz no controle da 
fotomorfogênese das plantas e de seus principais fotorreceptores, 
os fitocromos e os criptocromos. 

FITOCROMO E CONTROLE DO 
DESENVOLVIMENTO 

Descoberta do fitocromo 

Em muitas espécies, a presença de luz estimula a germinação das 
sementes (aumenta a germinabilidade e velocidade de germi
nação). Tais sementes são denonünadas foioblásticas positivas. 
Sementes cuja germinação é inibida pela luz são designadas fotO
blásticas negativas. Na década de 1930, Flint e McAlister demons
traram que sementes fotoblásticas positivas de alface (Lactuca 
sativa cv Grand Rapids) apresentavam germinação máxima após 
irradiação de luz vermelha (V) e que a germinação era inibida 
após irradiação com luz vermelho-extrema (VE) (Labouriau, 
1983). 

A compreensão a respeito dos efeitos da luz sobre o desenvol
vimento das plantas progrediu rapidamente, a partir da década 
de 1950, com os estudos do botânico H.A. Borthwick e do ffsico
químico S.B. Hendricks, que, juntan1ente com vários colabora
dores, passaram a estudar o espectro de ação de vários fenômenos, 
tais como a germinação de sementes fotoblásticas positivas de 
alface, o alongamento do caule de ervilha e o controle fotope
riódico do florescimento. O espectro de ação corresponde a um 
gráfico que relaciona os diferentes comprimentos de onda do 
espectro eletromagnético às respostas fotobiológicas. Ou seja, 
o espectro de ação mostra como cada um dos comprimentos de 
onda afeta quantitativamente eventos fotobiológicos, como a 
germinação de sementes fotoblásticas, as tmcas de alongamento 
do caule e o percentual de plantas induzidas a florescer. Todo 
esse trabalho foi possível graças à montagem de um espectrógrafo 
especial que projetava, numa grande câmara escura, um espectro 
no qual a banda extrema correspondente ao violeta distava 2 
n1etros da última banda (correspondente ao vermelho-extren10). 
Graças ao rigor e à precisão dessas condições de trabalho, foi 
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A e 

e D 

Plântulas de pepino (Cucumis sativus) (A e B) e de milho (Zea mays) (C e D) 8 dias após início da germinação (embebição). As plãntulas 
à esquerda (A e C) foram mantidas no escuro e as da direita (B e O) cresceram em presença de luz. De modo geral, plântulas crescidas no 
escuro, denominadas estioladas, são esbranquiçadas (sem clorofilas), alongadas (crescimento longitudinal acelerado), frágeis (não formam 
fibras), apresencando sistema radicular reduzido em comparação com as plâ.ntulas mantidas sob iluminação. Plã.n tulas de milho (mono
cotiledônea) crescidas no escuro apresentam mesocótilo e coleóptilo alongados, e mantêm as folhas primárias enroladas no interior do 
coleóptilo. Plântulas de pepino (dicotiledônea) mantidas no escuro apresentam um longo hipocótilo, gancho plumular fechado e folhas 
primárias não expandidas em contraste com as plântulas crescidas em ambiente iluminado. 

possível estabelecer resultados extremamente significativos 
(Labouriau, 1983): 

l. Primeiran1ente, verificou-se que o espectro de ação era o 
mes1no nos três tipos de fenôn1enos de desenvolvimento estu· 
dados, com picos no vermelho (V) e no vermelho-extremo, 

também chamado de vermelho-distante (VE). Isso conduziu 
Borthwick e Hendricks à hipótese de que um único pigmento 
era responsável pelo controle daqueles três eventos fisiológicos 
diferentes (germinação de sementes fotoblásticas, crescimento 
caulinar e controle fotoperiódico do florescimento). 
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Irradiação 

V 
V,VE 
V,VE,V 
V,VE,V,VE 
V,VE,V,VE,V 
V,VE,V,VE,V,VE 

% Genninação (200C) 

70 
6 
74 
6 

76 
7 

2. Em seguida, a descoberta mais exrraordinária foi a cons
tatação da fotorreversibilidade daqueles fenômenos de desenvol
vimento: os efeitos da luz vermelha podiam ser revertidos pela 
irradiação com vermelho-extremo e vice-versa, prevalecendo a 
resposta desencadeada pelo último comprimento de onda apli
cado sobre as plantas ou sementes. Tal fotorreversibilidade jamais 
havia sido descrita na biologia. 

Os dados apresentados na Tabela 15.l e na Fig. 15.3 ilustram 
o que significa a fotorreversibilidade. Nesse estudo, sementes de 
alface, separadas em grupos, foram embebidas no escuro durante 
3 horas, antes de serem submetidas a uma breve exposição a dife
rentes tratamentos luminosos. Os tratamentos foram 1 minuto 
de irradiação com luz vermelha (660 nm) ou 4 1ninutos de luz 
vermelho-extrema (730 nm), ou alternância sucessiva e imediata 
entre V e VE. Após tais tratamentos, as sementes eram recon
duzidas ao escuro. Após 48 horas, o número de sementes germi
nadas de cada grupo foi contado. Observe que a germinação foi 
pro1novida pela luz V e inibida pela luz VE. 

Tais observações conduziram Borthwick e Hendricks a 
propor a existência de um novo pigmento denominado fiU>
cromo. O pigmento hipotético, na época, deveria existir em 
duas formas: uma forma com pico de absorção no vermelho 
(660 nm), o fitocron10 forma V (F11), e a outra forma com pico 
de absorção no vermelho-extremo (730 nm). o 6.tocromo forma 
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VE (F11e) . Em inglês, a forma Fv do fitocromo é descrita coroo Pr 
(red Phywchrome), e a forma Fve é designada Pfr (far-red Phyto
chrome). A partir dos seus resultados experimentais, Borthwick 
e Hendricks propuseram que o fitocromo deveria ser sinteti
zado no escuro na forma Fv. A forma fisiologicamente ativa do 
6.tocromo seria a forma Fve, muito instável, e que, no escuro, 
reverteria para a forma Fv por reações bioquímicas não-depen
dentes de luz (Fig. 15.4). 

Fitocromo: uma família gênica 
Até recentemente, o fitocromo era tratado como se fosse um 
fotorreceptor único com propriedades relativamente parecidas 
em todas as plantas e sob todas as condições. Contudo, hoje 
sabe-se que as plantas superiores, assim como as plantas infe
riores e algas, apresentam vários genes para fitocron1os. Estudos 
moleculares têm demonstrado que a parte polipeptídica desse 
fotorreceptor é codificada por uma famQia de genes. Em Arabi
dopsis thaliana foram identificados cinco genes, designados 
PHY A, PHYB, PHYC, PHYD e PHYE. Pesquisas com mutantes 
fotomorfogênicos e plantas transgênicas têm indicado que os 
múltiplos tipos de 6.tocromo podem apresentar funções fotos
sensoriais e fisiológicas distintas. De acordo com esses estudos, 
o fitocromo A (phyA), que, caracteristicamente, acumula-se no 
escuro e desaparece rapidamente em presença de luz, parece ter 
como papel primário a fotopercepção em plânrulas estioladas, 
recentemente forn1adas, crescendo em comunidades vegetais 
sombreadas, onde predomina o vermelho-extren10. O fitocromo 
phyA é tipicamente instável em presença de luz. Depois de um 
pulso de luz saturante, phyA (Fve) sofre rápida degradação 
proteolítica (Fig. 15.5). Os níveis de phy B-E, por outro lado, 
são tão reduzidos no escuro e na luz que dificultam estudos 
espectroscópicos e imunoquímicos in vil/O. O fitocromo B (phyB) 
parece ter um papel fotossensorial primário na iniciação do 
processo de desestiolan1ento em condições não sombreadas e 
na indução de respostas de escape ao sombreamento em plantas 
já completamente desestioladas (Quail, 1994; Nagy & Schãfer, 
2002). 

CURA 15. 

!Luz Escuro F v Fve V V 

Sementes focoblásticas positivas germina1n após 
receberem um pulso (1 minuto) de luz de compri
mento de onda vermelho (V). Esse efeito pode ser 
revertido se, em seguida, as mesmas sementes forem 
irradiadas alguns minutos com luz de comprimento 
de onda vermelho-extremo (VE). Quando trata
mentos alternados de luz V e VE são aplicados sobre 
as sementes, a resposta observada será determinada 
pelo último comprimento de onda irradiado sobre 
as sementes. As estruturas brancas observadas nas 
fotografias são rafzes fonnadas devido ao processo de 
germinação em curso após irradiação com luz V. 

VE VE 
v Fve v Fve 

VE Fv 
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Respostas de 
oesenvolvimento 

As duas formas fotorreversíveis do fitocromo, FV e FVE, são correlacionadas com a indução de respostas metabólicas e de desenvolvi
mento. A fotoconversão da forma do fitocromo Fv a Fve é induzida por comprimento de onda no vermelho (V) e por luz azul, e a reversão 
de Fve a Fv é induzida por comprimento de onda no vermelho-extremo (VE) e também pelo escuro. 

A 

B 

IGURA 15.5 

l 
Gennlnação 
de sementes 

A, V, VE 

Reversão 
no escuro 

A. V 

VE 

Reversão 
no escuro 

! 
Destruição 

Gennlnação de sementes 
--1.,~ indução de norescimento 

DesenvoMmento de cloroplastos 

~ Crescimento do hipocótílo 

Genninação de sementes --1.,• Núcleo ., Expansão de cotilédones 
Desenvolvimento de cloroplastos 

~ Indução de norescimento 
Crescimento do hipocótílo 

--•., Promoção 

Resumo esquemático da fotoconversão Fv-Fve e dos processos de desenvolvimento regulados por phyA e phyB. As setas indicam promoção 
e a terminação em T indica inibição dos eventos fisiológicos mencionados. (Adaptado de Chory, 1997 .) 
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Propriedades físico-químicas 
dos fitocromos 

A MOLÉCULA DOS FITOCROMOS 

Fitocromos são proteínas pigmentadas solúveis de aproximada
mente 125 kD (kilodá1tons). A forma Fv do fitocromo é azul, 
enquanto a forma Fve é esverdeada. As moléculas de fitocromo 
são dímeros protéicos (Fig. 15.6). Cada subunidade contém um 
cromófaro que se Liga covalentemente à proteína phy (apopro
relna). O cromóforo é um cecrapirrol de cadeia aberta denominado 
fitocromobilina (Fig. 15.7). Juntos, a apoproteína e seu cromó
foro formam a holcprote!na (Chory, 1997). As apoproteínas phy 
(A-E) são codificadas Por genes nucleares, enquanto o cromóforo, 
apesar de can1bém ser codificado por genes nucleares, é sinceri
zado em uma via metabólica dos cloroplastos (Fig. 15.8). 

As propriedades únicas das moléculas de fitocromo resultam 
da interação complexa entre o cromóforo e a apoprotcína. A foto
conversão entre as formas Fv e Fve está associada a mudanças 
conformacionais na estrutura do cromóforo (Chory, 1997). Após 
absorção de luz, o cromóforo Fv passa por isomerização cis-tTans na 
ligação dupla entre os carbonos 15 e 16 e uma rotação da ligação 
simples Cl 4-Cl5. As mudanças conformacionais do cromóforo, 
promovidas pela luz, alteram a conformação da proteína phy 
e, ao mesmo tempo, modificam as propriedades especcrofoco
métricas da molécula do fitocromo. Essas mudanças conforma
cionais na proteína phy alteram a sua atividade biológica (Figs. 
15.4 e 155). 

PROPRIEDADES 
ESPECTRO FOTOMÉTRICAS 

No escuro, os tecidos vegetais sintetizam fitocromos na forma Fv. 
A forma Fv tem pico máximo de absorção em 667 nm, enquanto 
a forma Fve absorve ao máximo em 730 nm (Fig. 15.9). Seja in 
1.1ivo, seja in vitro, a maior parte das moléculas do fitocromo é 

N N 

! 
I (,j 

e e 

fJ(;l RA 1 5 .6 
Esquema da estrutura do fitocromo formado por um dímero protéico. 
Cada subunidade protéica liga-se a um cromóforo. 
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O cromóforo do ficocromo é uma cadeia cecrapirrólica aberta. 

convertida na forma Fve ao serem irradiadas com luz vermelha 
(660 nm). Porém, como as moléculas de Fve também são capazes 
de absorver, co1n menor eficiência, luz vermelha, parte delas 
retorna para a forn1a Fv (Figs. 15.3 e 15.9). Por esse motivo, em 
presença de luz vcnnelha saturante, a forma Fve compreende, 
no máximo, 85% do total das 1noléculas de fitocromo. Por outro 
lado, após serem irradiadas com vermelho-extremo saturante 
(730 nm), moléculas de fitocromo na forma Fve são convertidas 
à forma Fv. O foto-equilíbrio estabelecido, entretanto, é de 97% 
de moléculas na forma Fv e 3% na forma Fve. Isso porque Fv 
também pode absorver comprimentos de onda VE e ser conver· 
tida na forma Fve (Labouriau, 1983). Note que Fv absorve pouco 
a radiação VE (Fig. 15.9). Em sintese, as reações reversíveis pelos 
comprimentos de onda V NE geram dois grupos de fitocromos 
distintoS em suas propriedades espectrofotométricas e fisiológicas: 
um grupo é sintetizado no escuro na forma Fv, enquanto o outro 
grupo (Fve) depende das caracterCstícas da radiação ambiental. 

Localização e expressão dos 
fitocromos na planta 

O fitocromo pode ser detectado in vivo por espectrofotometria, 
imunocitoquímica e histoquCmica em plantas ttansgênicas. O fito· 
cromo é mais concentrado nas regiões de crescimento, responsáveis 
pelas mudanças incessantes nodesenvolvbnento das plantas. Meris
temas e regiões subapicais (zona de alongamento) de caules e raízes 
apresenta1n, portanto, as maiores concentrações de fitocromo. 

A clonagem dos genes PHY tem auxiliado estudos mais precisos 
sobre o padrão de expressão dos genes individuais em diferentes 
tecidos. Somers e Quail ( 1995) escudaram o padrão de expressão 
temporal e espacial dos genes Pl-IY A e PHYB em plantas transgê· 
nicas de Arabidopsis, desde a semente até a planta em fase reprodu· 
tiva. As plantas foram transformadas com genes modificados que 
continham os promotores de PHY A e de PHYB associados ao gene· 
repórter GUS. Esses genes artificiais somente se expressam quando 
os promotores de PHY A e PHYB são ativados por sinais ambien· 
tais e endógenos que controlam a expressão de PHY A e PHYB. 
A proteína codificada pelo gene GUS, a enzima ~glucuronidase, 
após a adição de um substrato específico, gera um precipitado com 
coloração azul in situ. A presença, distribuição e intensidade da 
coloração azul nos diferentes tecidos permitem visualisar o padrão 
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As subunidades protéicas dos fitocromos (apoprotefna) são codificadas por genes nucleares e sintetizadas no citoplasma. O cromóforo é 
sintetizado no interior dos cloroplastos e transportado para o citoplasma. A ligação entre as apoprotefnas e o cromóforo forma moléculas 
ativas de fitocromos (holoprotefnas). 
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Espectros de absorção do fitocromo phyA nas formas Fv e Fve. A 
forma Fv tem pico em luz V (660 nm) e a forma Fve em luz VE (730 
nm). A forma Fv também absorve um pouco na faixa do VE e Fve 
absorve significativamente na faixa do V. Note que, além da faixa do 
vermelho, as formas de fitocromo também po5Suem picos de absorção 
na faixa do azul (320-400 nrn) e ultravioleta (280 nm). 

de expressão dos genes em escudo. Verificou-se que PHY A e PHYB 
se expressam em níveis detectáveis na niaioria dos tecidos ao longo 

de toda a vida da planta, mas que a sua regulação é controlada, 
no nível transcricional, pelo estágio do desenvolvimento e pela 
luz. Assim, os autores concluíram que as fotorrespostas diferen
ciadas atribuídas a cada um dos fitocromos pode depender: (1) da 
alceração da quantidade relativa de ambos os fitocromos; (2) das 
propriedades bioquímicas intrínsecas diferenciadas; e (3) de vias 
de transdução de sinais independentes. 

Respostas ao fitocromo também 
dependem da quantidade de luz 

Os fitocromos podem agir de três diferentes modos, de acordo 
com a qualidade, intensidade e duração da luz requerida para 
induzir respostas na planta: respostas de fluência* muito baixa 

ºN.A.: Entende-se por fluência a quantidade de Íótons (µroo l) incidindo em 
determinada área (m"1). Se levarm05 em conta o tempo (s"1) de incidência 
d05 íótons, teremos a raxa de fluência de fócons ou irradiância, cuja unidade é 
µrool m·2 s·•. Quanto maior a irradil\ncia, mais "brilhante" é uma fonte luminosa. 
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phyBv phyBve phyAv phyAve 

15% 85% 97% ". 3% 
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lnleração entre lluencia e comprimento de onda da fonte luminosa nas resposr.as ao fi.tocrorno. Em plantas crescidas sob luz, a irradiação satu
rante com luz V, a fornlll Fv do fi.tocromo phy B (phyBv) irá absorver luz V e converter-se na fonna ativa (phyBvc). Contudo, a fonna phyBve 
(Fve) tarnbém absorve um pouco de luz V (ver Fig. 15.9), convertendo-se novamente en1 phyBv. No equilíbrio fotoescacionário, sob luz V, 
85% de phyB estarão na fonna ativa, o que é suficiente para induzir respostas de baixa fluência (RBF). Do mesmo modo, em plântulas cres
cidas no escuro, após saturação com VE, phyA estará com 97% de suas moléculas na fonna inativa Fv (phyAv) e somente 3% na fonna ativa 
Fve (phyAve). Contudo, essa quantidade de phyA ativo é mais do que suficiente para induzir resposta de fluência muito baixa (RFMB). 

(RFMB), respostas de baixa flt1mcia (RBF) e respostas de irradi
dncia alta (RIA). Ambas, RFMB e RIA, são mediadas por phyA. 
Entretanto, RBF é mediada por phyB e, em muit05 casos, por 
outr05 fitocrom05 diferentes de phyA. 

A RFMB inicia em O, 1 nmol.m 2 e satura em 50 nmol.m- 2• 

Essa pequena quantidade de luz V converte menos que 0,02% 
do fitocromo total (phyA) cm Fve. Como visto anteriormente, 
devido ao fato de a forma inativa do fitocromo (Fv) também 
absorver um pouco de VE e se tornar ativa, mesmo sob satu
ração de VE, haverá 3% de Fve. Essa pequena quantidade de 
fitocromo ativo é bem maior do que os 0,02% necessários para , 
induzir RFMB. E justamente por isso que, ao contrário de RBF, a 
RFMB não apresenta a clássica reversão por VE {Fig. 15.10). 

A RBF é a resposta clássica de fitocromo induzida por V e rever
tida por VE, corno ocorre na germ.inação de sementes de alface, por 
exemplo. Esse tipo de resposta requer um mínimo de fluência de 
1 µ.mol m- 2 e satura a 1.000 µ.1nol m- 2• Desse n1odo, sob exposição 
contínua ao V ou pulsos de V, uma grande proporção de moléculas 
de phyB convertem-se na forma ativa (Fígs. 15.5 e 15.10). 

Por fim, RIA requer exposição prolongada ou exposição 
contínua à luz de irradiância alta, ou seja, a resposta é propor-, 
cional à irradiância ou taxa de fluência de fótons. E justamente 
por isso que ela é denominada RIA, e não resposta de fluência 
alta (RFA). Nesse caso, RIA não responde à lei da reciproci
dade,* ou seja, exposição contfnua a luz fraca ou exposição rápida 

•N.A.: Lei da reciprocidade; a IC!po6ta fotobíol6gica depende do produto f X t 
{fluênc:ía de fótons vcics tempo de exposição). Assim, se a cxp06ição a dctcr
nunada radiação~ prolonpda, a flu~ncia pode ser baixa. Porém, se o tempo de 
exposição é curro, a ftuência deve ser proporcíonalmentc mais elevada. RFMB 
e RBF respondem a c&Sa leL 

a luz muito brilhante não induzem RIA. Além de RIA precisar 
de fluência muito alta para saturar, ela não é fotorreversível 
(VNE). Esse tipo de resposta é mediada por phyA e só ocorre 
sob VE contínuo, e não sob pulsos de VE ou mesmo V. Um típico 
exemplo de RIA é a sfntese de antocianinas em algumas espécies 
de dicotiledôneas. 

Os três tipos de resposta (RBF, RFMB e RIA) podem estar 
envolvidos em um mesmo evento fisiológico {Fig. 15.11). Na 
inibição do crescimento do hipocótilo, em plantas previamente 
crescidas no escuro, o phyA que se acumula nessas condições 
pode inibir o estiolamento tanto por RFMB sob pulsos de VE, 
quanto por RIA, sob VE contínuo. Por outro lado, em plantas 
previamente crescidas no claro e mantidas sob V, a inibição do 
crescimento do hipocótilo é induzida por phyB atuando em RBF. 
No caso da germinação de sementes, a luz VE contínua em RIA 
ou pulsos de VE e1n RBF irão inibir esse processo. No primeiro 
caso, a inibição da germinação é 1nediada por phyA e, no segundo, 
por phyB. Contudo, sementes poden1 ser induzidas a germinar 
sob VE, desde que este atue cm fluência muito baixa (RFMB), 
sendo essa resposta mediada por phyA. Exposição com luz V 
normalmente induz germinação de sementes, sendo essa a clás
sica RBF mediada por phyB. 

Mutações fotomorfogênicas 
Mutantes fotomorfogênicos são ferramentas muito importantes 
no estudo de fotorreceptores. O efeito da mutação é a expressão 
defeituosa ou alterada de um gene. Mutações em genes especí
ficos da biossfntese ou da via de transdução de sinal do ficocromo 
permitem analisar as difcrenles funções fisiológicas desses focorre
ceptores. Em tomateiro (Lycopersicon esculentum), mutantes com 
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INIBIÇÃO DO ALONGAMENTO DO HIPOCÓTILO 

VE phyA RFMB 
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GERMINAÇÃO DE SEMENTES 
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FI 
Modos de ação do fitocromo durante a inibição do a longamenco do hipocótilo e regulação da germinação de sementes. RFMB é mediada 
por phyA sob VE. RBF é mediada por phyB sob luz V. RIA é mediada por phyA sob exposição ao vermelho-extremo contínuo (VEc). 
Observe que a germinação de sementes é inibida por VEc em RIA ou por pulsos de VE em RBF (não mostrado aqui). (Adaptado de Casal 
& Sanchez, 1998.) 

alteração na sfntese ou expressão do fitocromo já foram isolados. 
Os mutantes yellow green-2 (yg-2) e aurea (au) de tomateiro não 
respondem à luz branca do mesmo modo que as plantas selva
gens (Kendrick & Georghiou, 1991) (Fig. 15.12). O hipocótilo 
desses mutantes apresenta-se alongado e com pouco acúmulo de 
antocianinas. O aspecto clorótico (amarelecido) das plantas dá 
a impressão de que estejam crescendo na ausência da luz. Essas 
características da planta, mesmo sob luz branca, indicam defici
ência de fitocromo. Nesses dois mutantes em questão, todos os 
tipos de fitocromo estão em baixas quantidades, indicando que a 
deficiência é na síntese do cromóforo. Como vis to anteriormente, 
embora existam diferentes tipos de apoprote(nas, o cromóforo é o 
mesmo para todas elas. Desse modo, a deficiência na síntese do 
cromóforo acarreta limitação quantitativa em todos os tipos de 
fitocromos. A deficiência também pode ser observada durante 
a germinação. 

Outras mutações envolvendo deficiência na percepção da 
luz podem ser ainda observadas em Lycopersicum esculenmm. O 
mutante fri (far red insensitive) aparece em plantas insensíveis 
ao comprimento de onda do vermelho-extremo. Os mutantes 
fri apresentam alterações na apoproteína de phyA. O acúmulo 
do fitocron10 tipo A (phyA) em plantas selvagens que crescem 
sob VE está associado à inibição do alongan1ento do hipocótilo 
durante o estiolamento. A deficiência no acúmulo de phyA sob 
VE, após o período de germinação no escuro, causa um estio
lamento proeminente nesses mutantes (Fig. 15.13a). Porém, 
quando crescido sob luz branca, o fenótipo de fri é quase indis
tinguível do tipo selvagem (van T uinen et ai., 1995a). 

Plantas temporariamente deficientes na percepção do compri
mento de onda do vermelho, mutantes cri (temporary red insen
sitive), também foram encontradas em ton1ateiro. O fitocromo 
tipo B (phyB) é o pigmento envolvido na percepção de luz V, 

. ... -. . . .. . . -... 

. -• • • 

• 
IGURA 15.12 

Fenótipo do mutante aitrea (au) (do latim = amarelo) de 
tomateiro. As plantas da esquerda são selvagens e as da 
direita são do mutante au. Notar o aspecto estiolado das 
plantas e o baixo acúmulo de clorofila, prevalecendo os caro
tenóides (amarelo) que conferem a coloração dourada das 
plantas. 
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FIGURA 15.1 3 
Murantes deficientes no acúmulo de phyA apresentam um estiolamento proeminente após a rransferl!ncia do escuro para o VE (a). Sob 
V, murantes deficientes no acúmulo de phyB estiolam por um período de aproximadamente dois dias após a transferência do escuro para 
o V (b). 

causando inibição do alongan1ento do hipocótilo. Mutantes de 
tomateiro que estiolam sob esse comprimento de onda são defi
cientes em phyB (Fig. 15.13b). Um atraso temporário de aproxi
madamente dois dias na inibição do alongamento do hipocótilo 
pode ser observado após a transferência de mutantes cri do escuro 
para a radiação com V (van Tuinen et al., 1995b). 

Os murantes / ri e tri apresentam alterações na smtese 
das subunidades protéicas do fitocromo, ou seja, na codifi
cação das apoproteínas PHYA e PHYBl, respectivamente. 
Além da panicipação conjunta de phyA e phyB na inibição do 
alongamento do hipocótilo, outras respostas fotomorfogênicas 
parecem envolver ambos os fitocromos durante o ciclo de vida 
da planta. 

Mecanismos de ação dos 6.tocromos 
A presença de Fve nas células desencadeia vias de transdução 
de sinais específicas para cada tipo celular, podendo promover 
modificações profundas no metabolismo e nas rotas de desenvol
vin1ento celular. A compreensão desses mecanismos de ação tem 
avançado rapidamente com a utilização de técnicas moleculares 
e bioquímicas, assim como com o estudo de mutantes fotomor
fogênicos e plantas transgênicas. As respostas à luz podem ser 
classificadas em duas categorias: 

1. Respostas rápidas ou de curto prazo. As mudanças ocasio
nadas pela luz são observadas alguns segundos ou minutos 
após a percepção de determinado estímulo luminoso. Tais 
respostas são dependentes de mudanças na permeabilidade 
das membranas celulares, envolvendo mudanças em fluxos 
iônicos. 

2. Respostas de longo prazo observadas horas ou dias após 
a percepção de determinado estímulo luminoso. Essas 
respostas, de caráter morfogênico, são dependentes de 
mudanças no padrão de expressão gênica. 

MODIFICAÇÃO DA 
PERMEABILIDADE DAS MEMBRANAS 

Muitas das respostas rápidas ao estímulo luminoso parecem estar 
relacionadas a mudanças na atividade das membranas biológicas 
que resultam em variações nos potenciais bioelétricos ou no fluxo 
de Cons. 

Um dos primeiros indícios de que o fitocromo influenciava 
propriedades elétricas dos tecidos foi obtido por T. T anada, em 
1968, ao estudar a carga superficial de segmentos de pontas de 
raCzes. Ele observou que as pontas de rafzes de plantas de cevada, 
crescidas no escuro, flutuavam livremente num bécher de vidro 
com paredes carregadas negativamente. Entretanto, 30 segundos 
após uma breve irradiação com luz vermelha, as pontas de raízes 
aderiam à superfície negativamente carregada das paredes de 
vidro. Um tratamento subseqüente com radiação vermelho
extrema liberava os ápices radiculares das paredes do bécher. 
Posteriormente, vários laboratórios divulgara1n diversos exemplos 
de fotomodulação de potenciais transmembrana. A correlação 
entre o fitocromo e o movimento de íons foi demonstrada no 
movimento noturno de fechamento de folhas e folíolos (nicnaslia; 
para mais informações, ver Cap. 16, Movi1nento nas Plantas). 
Plantas que apresentam esse comportatnento têm u1na região 
bulbosa, chamada pulvino, na base das folhas e de cada un1 dos 
folíolos. O pulvino modifica o movimento das folhas quando a 
sua forma é alterada por mudanças de volume de suas células 
superiores e inferiores. As mudanças de volume e forma dessas 
células motoras são osmolicamente reguladas através da rápida 
redistribuição de íons, principalmente K+, CI- e maiato. Vários 
estudos têm demonstrado que o firocromo concrola o fluxo de 
K+ em cerros órgãos e que esse controle parece ser indireto. O 
íon K+ move-se através de um canal cuja porta de concrole é 
aberta pela saída de H+ promovido pelo firocromo (Fve). Desse 
modo, o papel do fitocromo seria o de ativar bombas de prótons 
da plasmalema (H +-A TPase), ou seja, aumentar a extrusão de 



H• . Essa despolarização instantânea da membrana promoveria 
a abertura de canais de K+ (Hopkins, 1995). 

Existem escudos mostrando que o Ca2• também está envol
vido como mensageiro secundário em movimentos nicnáscicos. 
Rápidas 1nudanças nas concentrações citoplasmáticas de Ca2+, 

após irradiação, sugerem a participação desse fon cm várias rotas 
de transdução de sinais. 

REGULAÇÃO DA EXPRESSÃO 
G~NICA 

Atualmente, apesar da abundância de dados sobre a distribuição 
intracelular dos ticocromos e as características das vias de sinali
zação controladas por esses fotorreceptores, sua função molecular 
primária ainda pernlllllece obscura. As atividades dos titocromos 
como holoprotc(nas do tipo receptores cinascs e reguladores da 
transcrição de genes são parcialmente aceitas. Nesse sentido, já 
se evidenciou que, em células iluminadas com pulsos de luz V ou 
exposição contínua a VE, os fitocromo phyB ou phyA, respec
tivamente, migram do citossol para o núcleo. Até o momento 
foram identificadas duas proteínas do núcleo que interagem com 
a forma Fve de phyB. Acredita-se que as proteínas nucleares que 
se associam com phyB ativo sejam fatores de transcrição. Tal 
hipótese sugere que fitocromos ativados, transportados para o 
núcleo, exerçam um controle sobre a transcrição de genes contro
lados pela luz. 

Já foram identificadas algumas proteínas que são fosfori
ladas pela atividade cinase do fitocromo. Uma delas é o próprio 
criptocromo. A constatação de que phyA é capaz de ativar 
moléculas de cripcocromo por fosforHação explica, em parte, 
o efeito conjunto de phyA e criptocro1no na resposta à luz 
azul. Por fim, existem dois genes cuja expressão é regulada por 
fitocromo: o que codifica a subunidade pequena da rubisco 
(RBCS) e o que codifica a proteína que se liga à clorofila a/b 
do complexo antena (LHCB ou CAB). Essa última consta
tação reforça a idéia original de que a fotomorfogênese e a 
fotossíntese estariam intimamente associadas. Muitos estudos 
ainda precisam ser realizados para o entendimento do modo 
de ação do fitocromo, e uma abordagem promissora para tal 
pode ser a análíse do fenótipo de vários 1nutantes envolvidos 
nesses processos. 

Pesquisas com plantas mutantes que apresentam fenótipo 
desesciolado no escuro também têm trazido contribuições impor
tantes. As plantas mutantes desse tipo, crescidas no escuro, 
apresentam o fenótipo semelhante ao das plantas selvagens 
expostas à luz. Os mutantes de Arabidopsis 1haliana, conhe
cidos como COP! (fotomorfogênico constitutivo 1) e DETI 
(desestiolado 1) são deficientes numa proteína reguladora que, 
provavelmente, reprime os genes responsáveis pelas respostas 
fotomorfogênicas quando as plantas crescem no escuro. Assim, 
em plantas selvagens iluminadas, o fitocromo (Fve) provavel
mente ativa mecanismos que removem essa proteína repressora 
das regiões que regulam a expressão dos genes envolvidos nas 
respostas fotomorfogênicas. No escuro, esses genes ficam repri
midos (Quail, 1994). 
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A LUZ NOS AMBIENTES NATURAIS 
Em condições naturais, a luz sofre variações enormes em inten
sidade (taxa de Ruência de fótons) e em qualidade (composição 
espectral) ao longo do dia e dentro das comunidades vegetais. 
Ao longo do ano, a sua duração diária (fotoperfodo) pode ser 
muito variável, dependendo da latitude (Smith, 1982; Smith & 
Whitelam, 1990). 

Quando o sol se posiciona acima de 10" em relação ao hori
zonte, o espectro global da radiação é relativamente constante, 
recebendo a denominação de luz do dia. Mas, quando o sol 
declina abaixo de 10" (crepúsculo), o aumento do caminho da luz 
através da aonosfera terrestre acentua a atenuação da radiação 
solar direta, aumentando a absorção e o espalhamento. Além 
disso, a refração dos raios solares na aonosfera aumenta, prefe
rencialmente, os co1nprimentos de onda mais longos. No crepús
culo, o espectro coma-se enriquecido com luz azul (decorrente da 
intensificação do espalhamento da luz) e com vermelho-extremo 
devido à refração (S1nith, 1982). 

Ao atravessar o dossel de urna comunidade vegetal, a luz solar, 
além de ser atenuada, sofre profundas mudanças cm sua campo· 
sição espectral. Devido à presença de clorofilas e carotenóides, 
grande parte dos fórons de comprimento de onda na faixa do 
vermelho e do azul são absorvidos pelas folhas. Já o vermelho
extremo atravessa com facilidade os tecidos foliares. As folhas, 
ao realizarem uma filtragem seletiva da radiação solar, afetam a 
proporção entre fócons de luz nas bandas do vermelho e vermelho
extremo. À medida que o auro-sombreamenlo numa comunidade 
vegetal aumenta, a radiação ambiental vai se tornando empo
brecida cm f6tons de vermelho e azul e enriquecida com fótons 
de luz vermelho-extrema. De especial interesse 6 a razão entre 
a taxa fluência de fótons de luz vermelha (V; 660 ± LO) e a taxa 
de fluência de fótons de luz vermelho-extrema (VE; 730 ± 10) 
presentes no ambiente onde crescem as plantas. A razão V NE 
é representada pela letra grega zeta (t). A Tabela 15.2 mostra os 
valores que t adquire em diferentes situações ambientais (Smith, 
1982). 

A luz solar cem maior proporção de fótons V do que de fócons 
VE, ao passo que, no interior de comunidades de plantas culti
vadas e florestas, a radiação ambiental é enriquecida com fótons 
de luz VE. 

IMPORTÂNCIA ECOFISIOLÓGICA 
DOS FITOCROMOS 

Os valores de zcta da radiação ambiental são percebidos pelo 
fitocromo, promovendo alterações na proporção entre as formas 
Fve e Fv nas células das plantas. A razão entre a concentração de 
Fve e o conteúdo total do fitocromo (Fve+ Fv) reflete, portanto, 
a qualidade da radiação que incide sobre as plantas. Essa razão é 
simbolizada pela letra grega <j> -6 (Smith & Whitclam, 1990). 

<j> = fFvcJ/ [Fv+FveJ ou <!> =[Fvc)/ [Ftotalj 

Os valores de <!> nas células controlam inúmeros processos 
moleculares e celulares que resultam em mudanças no cresci-
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Situação ambiental 

Luz do dia 
Aurora/crepúsculo 
Sob 5 mm de solo 

Sob dossel de cultura de rrigo 
Sob dossel de cultura de beterraba 

Sob dossel de floresta tropical 
Sob dossel de floresta de carvalho 

menta e desenvolvin1ento das plantas. Plantas ilunlinadas com 
luz solar, rica em fórons de V, apresenram um elevado valor da 
razão <j>, enquanro plantas sombreadas apresenram valores de <l> 

menores. Quanto maior for o número de folhas atravessadas pela 
luz (nfvel de sombramenro), menor a razão zera da radiação e, 
conseqüentemente, menores serão os valores de <j>. 

O firocromo desempenha um papel importante na fotomo
dulação de uma grande variedade de respostas de desenvolvi
mento. Estas, por sua vez, têm enorme repercussão adaptativa e 
ecológica para as plantas. As funções ecofisiológicas que o fito
cromo desempenha são: o controle da germinação de sementes 
fotoblásticas; o desestiolamento de plântulas recém-gemlinadas; 
a modulação do crescimenro e fomia de plantas iluminadas; a 
dececção da aurora e do crepúsculo, a sincronização do relógio 
biológico e a percepção foroperiódica. 

Controle da germinação de 
sementes fotoblásticas 

Em geral, sementes pequenas e com poucas reservas, bem 
como sementes de espécies arbóreas pioneiras pertencentes aos 
estratos superiores de uma floresta, apresentam fowdormência . 
Tais semenres tendem a ser foroblásticas positivas. No inrerior 
de floresras, permanecem fotodormentes na superfície do solo, 
enquanto a comunidade vegetal estiver intacta (baixa razão 
t). Entretanto, a fotodormência é quebrada quando há a aber
tura de uma clareira ou quando as sementes são transportadas 
para fora da floresta. Sementes iluminadas com luz solar direta 
(elevada razão t) são estimuladas a gernlinar devido ao aumento 
da forma Fve do fitocromo (elevação da razão <j>). A dormência 
das sementes foroblásticas positivas sob o dossel proporciona 
a formação de um banco de sementes no interior da floresta, 
permitindo a regeneração natural da mata quando ocorrem aber
turas de clareiras. Nesse caso, é bem ilustrativa a germinação de 
sementes da embaúba (Cecropia) em clareiras abertas no inte
rior de nossas matas. O mecanismo da fotodormência pernlite, 
ainda, a expansão dos Ümites da comunidade vegetal através da 
dispersão e germinação das sementes em locais descampados nas 
bordas das matas. 

Valores de~ 

1,15- 1,25 
0,65- 1,15 

0,88 
0,2-0,5 

0, 11-0,45 
0,22-0,30 
0,5-0, 75 

1.900,0 
26,5 
8,6 

Planras invasoras (daninhas) também costumam apresentar 
sementes foroblásticas positivas. Tais sementes podem perma
necer enterradas no solo por longos penados aré que operações 
agrícolas revolvam o solo expondo-as à luz solar por um breve 
período. Esse estímulo luminoso é percebido pelo fitocromo, 
podendo a germinação ser uma resposta de baixa fluência (RBF) 
ou de fluência muito baixa (RFMB) . lsso expüca por que, em 
áreas recém-capinadas, é comum o aparecimento de populações 
de plantas daninhas cuja presença não era antes detectada. No 
plantio direto, o solo permanece recoberto com palha, propor
cionando uma redução significativa das populações de plantas 
invasoras. Em parte, tal sucesso no controle quantitativo dessas 
espécies indesejáveis deve-se à redução da freqüência de germi
nação de suas sen1entes devido à manutenção das sementes em 
condição de fotodormência. 

Desestiolamento de plântulas 
recém-germinadas 

A luz controla o desenvolvimento durante a emergência das 
plântulas a partir do solo. Todo o complexo processo de tran
sição entre condição heterotrófica (plântula estiolada) e condição 
autotrófica é controlado pela luz (Fig. 15.2). 

Modulação do crescimento e 
forma de plantas iluminadas 

Plantas crescidas sob luz solar são capazes de perceber a proxi -
midade de plantas vizinhas, levando a respostas de evitação de 
sombra (aumento do crescimento longitudinal do caule). Ao 
mesmo tempo, as plantas que crescem sombreadas, em comuni
dades vegetais, percebem os diferentes níveis de sombramento 
em que se encontram, também conduzindo a respostas de desen
volvimento que possibiütam atingir com rapidez a radiação solar 
direta. 

As respostas dos vegetais à quantidade de luz do an1biente 
variam muito entre as espécies. A maioria das plantas adaptadas 
à sombra (umbrófitas) não responde à diminuição da razão <j>, 
promovida pelo redução dos valores da razão t. ou seja, pelo enri-



quecimento de luz VE (Fig. 15.14). Por outro lado, as plantas 
adaptadas ao sol, intolerantes à limitação de luz, possuem meca
nismos eficientes para evitar a sombra. Estas, quando submetidas 
à sombra, alocam suas reservas para o aumento do alongamento 
dos entrenós, acelerando o crescimento longitudinal do caule. O 
preço pago por esse gasto extra de reservas costuma ser a diini
nuição da área foliar, do sistema radicular e a inibição do desen
volvimento das gemas laterais (menor ramificação lateral). 

As diferentes respostas desencadeadas por phyA e phyB às 
Luzes VE e V contínuas, respectivamente, fornecem à planta a 
capacidade de inibir o estiolamento. A luz V contínua é absor
vida Por phy B, estimulando o desesciolamento devido à manu
tenção de elevados níveis da forma Fve de phyB (FveB). A luz VE 
contínua, absorvida por phyB, atua de modo oposto, mantendo 
o estiolamento, devido à redução dos níveis de fitocromo FveB. 
Entretanto, a fotomorfogt!nese em a1nbientes sombreados 
depende das quantidades relativas de phyA e phyB, bem como 
das proporções entre V e VE do ambiente (Fig. 15.15) . A luz YE 
contínua estimula o desestiolamento ao ser absorvida por phyA, 
enquanto a luz V contínua, absorvida pelo n1esmo phyA, atua de 
modo oposto, inibindo o desestiolamento. Observem que phyA e 
phyB têm atuações antagônicas, no controle do desestiolamento, 
ao detectarem VE e V contínuas, respectivamente. Na abertura 
de uma clareira numa vegetação, o sol penetra diretamente com 
luz rica em V. Nesse caso, a inibição do estiolamento é mediada 
por phyB. O efeito de phyA na inibição do estiolamento ocorre 
se o comprimento de onda predominante for YE contínuo, o que 
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IGURA 15.14 
Plantas adaptadas ao sol e à sombra respondem de modo diferente às 

' mudanças na qualidade da luz. A medida que aumenta a proporção 
relativa da radiação V (elevação da razão t), há um maior acúmulo 
das formas ativas dos fitocromo (Fvc), aumentando a razão <I> (Fve/ 
Fv + Fve). A elevação progressiva da razão inibe proporcionalmente 
o nível de estiolamento cm plantas adaptadas ao sol. Nas plantas de 
sombra, embora a razão <I> dos fitocromos seja alterada do mesmo 
modo, estas não respondem com um correspondente estiolamento 
ou desestiolarnento. Pode-se conjecturar que essas plantas possuem 
alterações na via de rransdução de sinal do firocromo. 

LUZ 
CONTÍNUA 

V VE V VE V VE 

phyB phyA phyB 

FIGLM 15.15 
Efeitos de phyA e phyB na evitação à sombra. Planras crescendo em clareiras (ambiente rico em luz V) acumulam preferencialmence phyB. 
Plantas em condições sombreadas (ambiente rico em luz VE) acumulam phyA. Como phyA é instável, ao ser degradado ele é posterior· 
mente substituído por phyB. (Modificado de Taiz & Zeiger, 2002.) 
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ocorre apenas em locais sombreados. Sendo phyA lábil e inten
samente degradado pela luz, a resposta de plantas intolerantes 
à condição de son1breamento (maior proporção de fótons VE) 
passa a ser assumida por phyB, permitindo a aceleração da caxa 
de alongamento do caule, resposta típica de evitação de sombra 
(raiz & Zeiger, 2002). 

Detecção da aurora e do crepúsculo e 
sincronização do relógio biológico 

O enriquecimento da radiação ambiental com VE no início e 
final do dia é percebido pelo fitocromo. Tal percepção promove a 
sincronização do oscilador endógeno (relógio biológico) aos ciclos 
naturais de claro e escuro durante 24 horas (ver Cap. 17, Rirmos 
Circadianos nas Plantas). Nos rítmos circadianos, a operação do 
oscilador endógeno ajusta eventos fisiológicos e bioquímicos para 
que ocorra1n em certas horas do dia. Um único oscilador pode 
estar acoplado a múltiplos rit1nos circadianos, que podem ocorrer 
em vários momentos diferences do ciclo de 24 horas. 

Percepção fotoperiódica 
Muitas espécies vegetais têm várias etapas do seu ciclo de vida 
conrroladas pelo fotoperíodo. Os fitocromos estão envolvidos 
na percepção do focoperrodo. A percepção fotoperiódica pode 
desencadear o início da fase reprodutiva (indução do desenvolvi
mento de gemas florais), da dormência ou da formação de órgãos 
de reserva (tubérculos, raízes cuberosas, bulbos), dependendo 
da espécie e do momento do seu ciclo de vida. No fotoperio
dismo, o fitocromo interage com o relógio biológico das plantas, 
sinalizando as estações do ano. A interação entre o fitocromo 
e o relógio biológico é um processo complexo e ainda contro
vertido. 

A percepção do fotoperfodo pelas plantas sinaliza mudanças 
no padrão de desenvolvimento, definindo a época em que deter
minados eventos importantes, como o florescimento, irão ocorrer 
(ver Cap. 18, Floração). Ou seja, o sinal fotoperiódico promove 
o ajuste (sincronização) das diferentes fases do ciclo de vida de 
uma espécie às variações sazonais do an1biente. Isso assume uma 
Ílnportância vital nas regiões de clin1a te1nperado, onde as esta
ções do ano são bastante diferentes e definidas. Por outro lado, 
em regiões tropicais ou subtropicais, o florescimento induzido por 
fotoperíodos, ainda que essa variação seja pequena, pode garantir 
uma sincronia com a disponibilidade de água, polinizadores ou 
ausência de outras espécies competidoras durante a germinação 
subseqüente das sementes formadas. 

FOTOMODULAÇÃO DO 
DESENVOLVIMENTO PELA 

LUZ AZUL 
Luz azul e UVA (ultravioleta banda A), não-direcional, 
promovem várias respostas en1 plantas, tais como inibição do 
alongamento do caule e hipocócilo, expansão foliar, floresci-

mento fotoperiódico, interação com o relógio biológico, esti
mulação da síntese de clorofilas e carotenóides, síntese de anco
cianinas, movimento escomático e controle da expressão de 
genes. Escudos envolvendo a técnica 1nolecular de "análise de 
microarranjos"* indicaram que 1/3 dos genes de Arabidopsis 
altera o seu padrão de expressão em resposta à luz azul (Lln & 
Shalitin, 2003). 

Luz azul e UVA, direcional, promovem a expansão assimé
trica do caule, levando à curvatura fototrópica em direção à 
fonte de luz (ver Cap. 16, Movimento nas Plantas). A análise 
genética de mutantes fotomorfogênicos indicou que as respostas 
à luz azul são mediadas por vários focorreceptores diferentes. 
Os mutantes hy4 e blu l, 2 e 3 de Arabü:lopsis não apresentam 
inibição do alongamento do hipocótilo em presença da luz 
azul, mas mantêm curvatura fotorrópica similar ao genótipo 
selvagem em resposta à luz direcional. Inversamente, outros 
dois mutantes diferentes de Arabidopsis mostraran1-se insensí
veis à luz azul direcional, ou seja, não manifestaram curvatura 
fototrópica, n1as apresentam a inibição tipica do alagamento 
do caule em reposta à luz azul não-direcional. Essas observa
ções permitiram concluir que existem fotorreceptores sepa
rados para a percepção do sinal de luz azul direcional e não
direcional (Quail, 1994). 

Os cripcocromos medeiam a percepção da luz azul não-dire
cional. Plantas deficientes e1n criptocromo apresentam hipocó
tilo alongado em presença de luz azul. Desde o isolamento do 
primeiro criptocromo cm Arabidopsis (CRYl), em 1993, crip
tocromos têm sido encontrados em todas as células eucarió
ticas escudadas. Em Arabidopsis, foram identificados dois genes 
que codificam criptocromos (CRYl e CRY2) e, no tomateiro, 
três genes (CRYla, CRYlb e CRY2). Os criptocromos vege
tais são flavoprotefnas que apresentam, em sua região protéica 
associada ao cromóforo, uma grande similaridade estrutural 
com as fowliases presentes em procariotos e eucariotos. Foto
liases são proteínas reparadoras de DNA ativadas pela radiação 
UV. Acredita-se que as focoliases sejam progenitoras evolu
tivas dos criptocromos. Os criptocromos são proteínas nucleares 
que medeiam o controle das taxas de alongamento do caule, a 
expansão foliar, o controle fotoperiódico e o relógio biológico 
circadiano. Estudos recentes indicam que os criptocromos apre
sentam fosforilação dependente de luz azu l. Tal evento afetaria 
a sua conformação, suas interações intennoleculares e sua ativi
dade fis iológica (Lin & Shalitin, 2003). 

A luz azul direcional apresenta um pico de absorção em 
370 nm (UVA) e três picos diferences no azul (400 a 500 
nm). Os fotorreceptores responsáveis pela resposta fototró
pica foram denominados fowtropinas. Até o momento foram 

*N.A .. : A análise de miaoarranjos (microami,s) COl1S1Ste, basicamente, rui 

detecção de quais genes estão sendo cxpfC$505 cm determinado tecido ou estágio 
do dcscn»olvimcnto vegetal. Isso~ possfrcl acrav~ da hibridação de SCU$ cDNAs 
(obtidos de mRNAs d=onhecldos) em placas contendo uma matriz de mRNAs 
de seqüências prevtamence conhecidas. Os prOJCtos uanscriptomas (ESTs) têm 
facilitado muito a an6lisc de microarranjos, Já que disponibilizam um grande 
número de mRNAs de seqO~nda conhecida. 



encontrados dois genes que codificam fototropinas em Arabi
dopsis (PHOT 1 e PHOT 2). As fototropinas são proteínas 
cuja metade C-terminal, isto é, a terminação polipeptídica em 
carboxila, é uma cinase serina/ rreonína. A metade N-terminal 
da proteína (terminação polipepcfdica em grupo amino) liga-se 
a mononucleotfdeos de flavina (FMN). Dados experimentais 
indicam que as fototropinas se autofosforilam ao absorverem 
luz azul. 
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CAP Í TULO 16 

Alfredo Gui Ferreira e Arthttr Germano Fett-Neto 

INTRODUÇÃO 
A capacidade das plantas fanerogâmicas de movimentar-se é 
pequena e, em geral, passiva, como em muitas plantas aquá
ticas flutuantes não-fixas. Os movimentos, quando existem, 
restringem-se a órgãos como ramos, raízes, flores ou folhas. 

As respostas podem ser orientadas em relação ao estímulo, os 
tropismos; ou não direcionadas em relação a ele, os oastismos. 
Pode haver crescin1ento, ou seja, aumento de ta1nanho e/ou 
número de células, sendo nesse caso irreversível, ou apenas 
variação de turgor, quando então é reversível. Num mesmo orga
nismo, podem ocorrer respostas crópicas e/ou násticas indepen
dentes ou associadas (Tabela 16.1). 

As plantas recebem eslimulos do ambiente e são ind1i.zida.s a 
respostas através de receptares ou sensores que sofrem alterações 
e conduzem a mudanças metabólicas. 

Assim, três etapas dos movimentos podem ser estabelecidas: 

Percepção - detecção de estímulo ambiental. Por exemplo, 
qual pigmento absorve a luz que causa o fototropismo, ou o que, 
nas células ou tecidos, percebe a gravidade? Por vezes, esses tipos 
de perguntas são de difícil elucidação, porque as respostas de 
órgãos, como folhas, raízes e caules, não são especializadas em 
responder a um só tipo de estímulo. 

Transdução - como o estímulo migra por dentro da célula? 
Qual sinal é enviado? Quais são as mudanças bioqufmicas e biofí
sicas que ocorrem em resposta ao estímulo? Mensageiros qufmicos 
e mudanças de potencial elécrico são integrantes plausíveis dessas 
explicações. 

Respostas - como a planta reage ao estfmulol O que real
mente acontece durante o movimento? Muitas explicações para 
o 1novimento das plantas, que pareciam coerentes há décadas, 
hoje são contestadas, especialmente em nível celular. 

TROPISMOS 

Fototropismo 
A luz determina a direção do movimento. Como as plantas, na sua 
grande maioria, reagem à luz, o fototropismo é largamente distri
buído no reino vegetal. Esse fenômeno era denominado anterior
mente heliotropismo, resposta à luz provinda do Sol. 

Charles Darwin (1880), o mesmo que formulou a teoria da 
Evolução das espécies, observou que, em alpiste (Phalaris cana
riensis), o coleóptilo (folha primordial das gramíneas) orientava-se 
em relação a um estímulo continuado de luz difusa, porém tal não 
acontecia se a ponta fosse seccionada ou recoberta por um anteparo 
opaco. Quando o recobrin1enco era feito abaixo da ponta, o foto
tropismo ainda era observado (Fig. 16.1). No entanto, aumentada 
a intensidade luminosa, a percepção também ocorria fora do ápice. 
Ou seja, este é mais sensível, respondendo mesmo em intensidade 
luminosa baixa. 

Isso nos remete à questão de relação entre dooe e resposta, apli
cando-se a lei da reciprocklade, segundo a qual a resposta é propor
cional à duração da exposição e à energia ou fluxo fotônico (taxa 
de fluência). Então, o fluxo e a duração criam uma reciprocidade 
encre si; uni aumentando, o oucro pode diminuir. Isso parece ser 
verdadeiro para a resposta de primeira ordem (resposta inicial, mais 
efêmera), dentro de certos limites. As respostas de curvatura de 
segunda ordem (que surgem após exposições mais prolongadas) são 

mais duradouras e dependem da duração e da taxa de fluência de 
forma cumulativa. Este padrão gera uma curva característica de 
resposta (curvatura) fototrópica em relação à exposição luminosa 
direcional em coleóptilos de aveia (Fig. 16.2). 

Quase simultaneamente, Cholodny, com ápices de raízes, e 
Went, com ápice de coleóptilo, determinara1n que esses tinham 
influência sobre a manifestação fototrópica que ocorria na região 
posterior de alongamento. Dessa forma, a hipótese de Cholodny-
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Características 

Movimento orientado à direção do estímulo na planta. 

Resposta de crescimento diferencial a estímulo de luz fornecido 
unidirecionalmente. 

Orientação de crescimento em direção ao lado menos iluminado. 

Orientação de crescimento em resposta à força da gravidade terrestre. Pode ser 
positivo ou negativo. 

Orientação da resposta de crescimento em ângulo de 90° em relação ao estímulo. 

Orientação da resposta de crescimento em ângulo entre >D° e >90° em relação ao 
estímulo. 

Resposta de crescimento diferencial orientada pelo contato físico. 

Resposta de crescimento orientada em relação ao gradiente de umidade. 

Resposta de crescunento em relação ao gradiente de alguma substância quínüca. 

Movimento de reação ao estímulo não orientado a este. 

Crescimento maior na parte superior do órgão, provocando uma curvatura para 
baixo. 

Crescimento n1aior na parte mferior do órgão, provocando curvatura para cima. 

Movimento em resposta a variações de temperatura. 

Enrolamento de órgãos em resposta à falta de água. 

Respostas de variação de turgor em resposta a transições de luz - escuro, que 
provocam curvamento das folhas, por exemplo. 

Resposta a estímulo mecânico não orientada em relação a este. 

D 

Fototrepismo em coleóprilos de aveia desenvolvidos no escuro e 
depois iluminados lateralmente conforme a sera. As plantinhas com 
ápice cortado ou coberto (B e C) permaneceram retas, e aquelas 
mantidas intactas (A) ou com seus ápices expostos (D) curvaram
se em direção à luz. 

Went postula que a ilu1ninação unilateral induz a redistribuição 
da auxina endógena nas proximidades do ápice. Essa assimetria 
na distribuição da auxina é mantida, nessas condições, no trans
porte bas(peto desse fitormônio, observado na região de alonga
mento. As células do lado sombreado receberiam mais auxina, 
estimulando o crescin1ento na parte aérea e causando inibição 
deste nas raízes, presumivelmente em função de diferenças de 
sensibilidade (disponibilidade de receptores de auxina, como 
TIRl -ver Cap. 9, Auxinas) destes órgãos ao fitormô1üo. Alter
nativamente, foi proposto que, no lado mais iluminado, haveria 
maior destruição das auxinas pela AIA-oxidase, que seria foto
dependente. Uma segunda hipótese alternativa foi aquela suge
rida por A.R. Blaauw, propondo que a produção ou liberação de 
um inibidor de crescimento no lado mais iluminado limitaria o u 
impediria o crescimento celular. Concebida mais ou menos na 
mesma época da teoria de Cholodny-Went, esta última hipótese 
recebeu apoio de poucos adeptos. No final da década de 1980, 
foi retomada por alguns autores, os quais sustentam haver um 
gradiente entre a parte iluminada e a menos iluminada, com 
maior concentração de inibidores de crescimento (p. ex., ácido 
abscísico, cis-xantoxina) no lado n1ais iluminado em espécies 
como girassol e rabanete. Briggs e cols. , em cuidadosos expe-
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FIGURA 16.2 
Curva típica de resposta à fluência para o fototropismo em coleóp· 
cilos de aveia iluminados unilateralmente com luz azul. 

rimentos, mostraram, repetindo alguns estudos de W ent, que, 

em coleóptilos de m ilho, aconteciam dois fenômenos na d istri
buição da auxina: (1) havia distribuição assimétrica do fito r

mônio, se o ápice não fosse totalmente isolado; (2) a q uan ti· 

dade total de fitormônio no lado mais ilurninado, comparada 
com a da parte n1enos iluminada, era a mesma, se o ápice fosse 

totalmente fendido (Fig. 16.3). Demonstraram, ainda, q ue a 

A 

B 

e 30.1 1s.2 

D 22,3 23,0 

FIGURA 16.3 
Distribuição assimétrica da auxina difusível em ápices de coleópólos 

• 
excisados de milho após a estimulação fototrópica. A e B. Apices 

• 
- controles in tactos. C . Apice parcialmente fendido, isolado por 
lâmina de vidro, onde apenas muito próximo ao ápice havia sido 

• 
mantida a continuidade do tecido. D. Apice totaln1ente fendido e 
isolado pela barreira. Os números indicam a quantidade relativa de 
auxina coletada nos blocos de ágar depois de 3 horas, com base no 
bioensaio de grau de curvatura do ápice de aveia. 

iluminação na faixa do comprimento de onda azul, q ue é a mais 
eficiente para as respostas fototrópicas, poderia ser compensada 

pela colocação de um bloco de ágar com auxina do lado não 

iluminado (Fig. 16.4). 
O s fotorreceptores responsáveis pela percepção de luz na 

resposta fototrópica são as fototropinas. Estas flavoproteínas são 

serina/treonina cinases fotorreceptoras associadas à membrana plas

mática. Possuem como característica estrutural principal a presença 
de dois domínios protéicos denominados LOV (motivo protéico 

comum em proteínas reguladas por luz, oxigênio e voltagem), os 
quais ligam flav ina mo nonucleotídeo (FMN). Portanto, cada mo

lécula de fototropina possui dois cromóforos iguais de FMN. A 

faixa principal de absorção de luz pelas fototropinas é o azuVUV · A 

A 

B 

e 

-~ 
Experimentos de F. Went. A . As extremidades dos coleópcilos foram 
removidas e colocadas por l hora sobre blocos de ágar. B. O ágar, após 
retirada dos ápices de coleóptilos, foi cortado em pequenos pedaços e 
colocado assimetricamente sobre o coleóptilo não induzido. C. Curva
tura do ápice para o lado oposto ao pedaço de ágar. Os experin1entos 
foram conduzidos no escuro, e a curvatura do coleóptilo decapitado 
deu-se à se1nelhança daqueles in tactos iluminados lateralmente. 
Conclusão chegada par Went: era quíntlco o fator q ue provocava o 
encurvamento, e este se acumulava no lado oposto ao iluminado. 



(3 20-500 nm). Cada domínio LOV desempenha funções distintas 
na regulação de ativação do fotorreceptor. 

A indução de atividade de fototropina cinase pelo domínio 
LOV2 ocorre por meio de modificações estruturais acionadas por 
luz, as quais envolvem uma alfa-hélice conservada, denominada 
Jcx. A autofosforilação de fototropinas ocorre em múltiplos resí
duos aminoacfdicos de serina de modo fluência-dependente. Esta 
fosforilação parece desempenhar papel na sinalização, dessensi
tização ou relocalização do receptor. 

O mecanismo da resposta fototrópica parece envolver uma se
qüência que se inicia com a absorção de luz principalmente pela 
FMN do domínio LOV2, seguida de um rearranjo da hélice Jo: 
e ativação do domínio cinase C-terminal, o que conduz à auto
fosforilação do fotorreceptor e, possivelmente, à fosforilação de 
substrato(s) protéico(s) ainda não conhecidos. Em seguida, ocor
reria a ativação de canais de cálcio (Stoelzle ec al., 2003) e modi
ficação do citoesqueleto, resultando na relocalização de transpor
tadores de auxina (notadamente o transportador de saída P!Nl) 
(Blakeslee ec al., 2004). Esta situação conduziria a um maior 
acúmulo de auxina na parte sombreada do caule, resultando em 
crescimento diferencial em direção à luz. A estrutura básica das 
fototropinas, os eventos de sinalização via fototropinas e o meca
nismo hipotético da resposta fototrópica estão representados no 
Esquema 16.1: 

]( )] ~Ja 

Luz ~ 1 Escuro 

FOTOTROPINA 

ATIVAÇÃO DE 
CANAIS DE CÁLCIO 

CRESCIMENTO 
DIFERENCIAL E 
CURVATURA EM 
DIREÇÃO À LUZ 

1' 
ATIVAÇÃO DE GENES 

REGULADOS POR 
AUXINA 

1' 
1 ACÚMULO DE AUXINA 

""' NA PARTE SOMBREADA 

REDISTRIBUIÇÃO DE 
ALTERAÇÕES DE ~ TRANSPORTADORES 7' 
CITOESOUELETO ~ DE AUXINA PIN1 

Mecanismo hi/XJtético do fototropismo em caules. No diagrama de fototro
pina, os cromóforos de flavina estão representados por elipses nos domí
nios LOV, o domfnio C-terminal com atividade de cinase é a porção 
sólida após a hélice] ücx). e os pontos escuros correspondem aos sftios 
de fosforilação. 

Há duas fototropinas em Arabidopsis thaliana e ambas atuam 
na resposta fototrópica. Além deste tipo de resposta, as fotorro
pinas participa1n da regulação de abertura estomática por luz azul, 
expansão de cotilédones e folhas e n1ovin1entos de cloroplastos 
(acumulação para interceptação de luz sob baixa irradiância) e, 
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possivelmente, movimentos de orientação foliar em resposta à luz 
azul, porém não relacionados ao controle circadiano (Christie, 
2007). Fototropina 1 ainda está envolvida na inibição do cresci
n1ento do hipocótilo e desestabilização de alguns mRNAs indu
zidas por luz. Fototropina 2 participa da resposta de espalhamento 
de cloroplastos para evitar a alta irradiância. De maneira geral, as 
fototropinas têm o importante papel de controlar diversas funções 
que otimizam as respostas fotossintéticas das plantas. 

Embora as respostas fototrópicas da parte aérea sejam seme
lhantes entre gramíneas e várias dicotiledôneas, foi observado que, 
e1n pepino, havia respostas quando irradiado com luz vennelha, suge
rindo utna 1nediação, nesse caso, pelo fitocromo. En1 Arabidopsis, fito-, 
cromos também parecem influenciar a curvatura fototrópica. E inte-
ressante observar que na pteridófita Adiantum (avenca) existe um 
pigmento fotorreceptor misto, deno1ninado neocromo, que reúne um 
cromóforo fitocromobilina e dois FMN, além de domínio N-terminal 
fotossensor similar ao fitocromo e C-tenninal com domínio serina/ 
treonina cinase similar aos das fototropinas (Christie, 2007). 

Caldas e cols. (1997), no Brasil, estudaram a posição dos folío
los da Fabaceae Pterodon pubescens em relação à luz solar. Verifi
caram que, em ambiente de cerrado da região tropical, onde há 
forte estresse pela alta insolação, os folíolos assumiam uma posição 
parafototrópica (posição paralela à radiação), diminuindo assim 
os efeitos da alta irradiação. Esse comportamento difere daquele 
observado em plantas como o algodão, a soja e a alfafa, em que 
as folhas se orientam em relação ao Sol, só que as respostas são 
diafototrópicas, colocando-se as folhas ortogonais à fonte lumi
nosa (Fig. 16.5). Esse comportamento é devido à variação de 
turgor das células motoras na base dos pecíolos e/ou folíolos. 

Outro interessante comportan1ento observável é das planti
nhas de Monsteragigantea, planta hemiepífita do interior de matas. 
Inicialmente a parte aérea apresenta orientação em direção ao 
local menos iluminado, normalmente devido ao sombreamento 
de um tronco próximo. Isso aparentemente é um fototropismo 
negativo, que desaparece quando a planta já cresceu o suficiente 
para ter início o apoio sobre o tronco. Daí em diante, há uma 
espécie de reversão e a parte aérea de M. gigantea assume o foto
tropismo positivo usual na parte aérea das plantas-suportes. Esse 
comportamento é denominado escototropismo (do grego skotos, 
penumbra; tTope, direcionamento). 

Gravitropismo 
É a resposta de crescimento na qual a planta se orienta em relação ao 
vetor gravidade (anteriormente denominada de geotropismo). 

Usualmente, as raízes orientam-se positivamente em relação 
ao estímulo gravidade, permitindo a ancoragem da planta ao solo 
e facilitando a absorção de água e sais minerais. A parte aérea 
responde negativamente ao estímulo, tornando possível a captura 
de energia radiante de forma mais eficiente, importante para a 
fotossíntese e controle de outros processos de desenvolvimento. 

Há órgãos como estolões, rizomas e galhos laterais que crescem 
em ângulo reto à força da gravidade e são denominados de diagra-

• 
vitrópicos (Fig. 16.6). Orgãos que crescem em ângulos diferentes 
de 0° ou 90°, como muitas raízes secundárias, são então denomi
nados de plagiogravitrópicos (Fig. 16. 7). 
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Orientação das folhas de malva em relação à posição do Sol durante um dia. O limbo posiciona-se de forma a receber os raios solares o 
mais ortogonalmente possível. Nas regiões tropicais, o comportamento pode ser distinto (devido à alta intensidade luminosa). 

!Gl:RA 16.6 

Araucaria angustifolia no sul do Brasil, na qual se pode observar o 
diagravittopismo dos galhos. (Foto de R. Zandavalli.) 

ápice --- '""'-•·" 
(ortogravitrópíco negativo) 

plagiogravitrópico -

disgrsvitrópico ---·e::===~ 

/ 
rizoma = diagravitrópico 

raiz secundária ou 
terciária (plagiogra· 

vitrópica ou agravitrópica) 

ápice da raiz 
(ortogravitrópico positivo) __ _ 

FIGURA 16. 'Z 

) .•. ) .... 

Diagrama ilustrando os vários tipos de respostas gravitrópicas em 
plantas. 



Ao contrário da temperatura, ventos e quantidade de inso
lação, a força da gravidade é constante num mesmo local. 
Assim, é um balizador muito regular do desenvolvimento, e 
as plantas encontram-se ben1 adaptadas a este estímulo. Isso 
induz a pensar que as plantas devem ter percepção da força 
da gravidade. 

RAÍZES 

Percepção 
Os estatólitos, descritos inicialmente para os crustáceos, foram 
identificados e1n plantas como grãos de amido e1n amiloplastos 
na coifa junto ao ápice meristen1ático das raízes. Os grãos sedi
mentar-se-iam junto às membranas no lado inferior das células 
(estatócitos), e este seria o sinal gravimétrico para o desenvol
vimento. Isso explicaria as observações feitas anteriormente por 
Darwin de que raízes com pontas seccionadas não respondiam 
à força da gravidade. Essa teoria foi contestada mais tarde, pois, 
em plantas deixadas no escuro, nas quais o amido era consumido, 
ainda assim ocorriam reações gravitrópicas. Em mutantes de 
Arabiàopsis deficientes na formação de grãos de amido, observou
se que ocorriam reações à força da gravidade, embora em inten
sidade menor, graças ao movimento dos cloroplastos. 

A estimulação gravitacional é o produto da intensidade do 
estímulo pelo tempo de aplicação: 

D = t · a, onde D = estímulo gravitacional ou dose 
t = tempo em segundos 

a = aceleração da massa pela gravidade em gramas. 

A dose limiar é dependente da temperatura; dessa forma, para 
coleóptilos de aveia, a dose a 27ºC é de 120 g.s., enquanto, à 
temperatura de 22ºC, é de 240 g.s. Outros parâmetros interes
santes quando se definem graviestímulos são: tempo de apresen
tação, tempo de reação e intensidade limiar. 

A 

B 

p a:J 

) 
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A duração mínima do estímulo para induzir a curvatura define· 
se como tempo de apresentação. O tempo de apresentação 
também é função da temperatura, pois a 3ü°C ele é muito mais 
curto do que a 1 OºC. Em temperaturas mais baixas, a viscosidade 
do protoplasma é maior, dificultando a sedimentação dos esta· 
tólitos. Não deve ser confundida com o tempo de reação, pois, 
até haver a transdução da seqüência de sinais, pode ocorrer um 
tempo bem maior. Para o coleóptilo de milho, o tempo mínimo 
de apresentação foi de 9 segundos, mas o início visível da curva· 
tura só se iniciou após 210 segundos. A intensidade limiar varia 
de planta para planta e de órgão para órgão. As raízes são cerca 
de 10 vezes mais sensíveis que a parte aérea. 

Transdução e resposta 
Parece bem estabelecido que o gravicropismo positivo apresentado 
pela maioria das raízes está vinculado à distribuição de um inibidor, 
o qual se toma mais concentrado do lado inferior da raiz. Dois fitor
roônios prevalecem, AIA e ABA. Embora o ABA possa inibir o 
crescimento das raízes, a concentração necessária encontrada expe· 
rimentalmente foi de 100 a 1.000 vezes maior do que a ocorrente 
nas raízes que respondem à força da gravidade. Outros pesquisadores 
clamam por uma interação entre AIA e ABA. Porém, as evidências 
mais fortes apontam para o AIA, que, nas raízes, funcionaria como 
inibidor do crescimento do Lado inferior. A remoção da ponta da 
raiz, com colocação de um bloquinho de ágar contendo AIA no 
lado inferior da raiz posicionada horizontalmente, provoca encurva
mento semelhante ao da raiz intacta (Fig. 16.8). O lado superior da 
raiz intacta, depois de a planta permanecer certo tempo na posição 
horizontal, é mais ácido do que o lado inferior, e sabe-se que o cresci
mento de paredes depende de uma maior acidez, na qual está envol
vido o efeito da auxina em concentrações estimulatórias. 

Além do gradiente diferencial de auxina, também o Ca++ 
parece estar envolvido nas respostas gravitrópicas. Usando Ca++ 
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A. Ápice de raiz intacta de uma plantinha em posição normal vertical. B. Colocada na posição horizontal, quando intacta, apresenta gravi
cropismo; quando seccionada, não apresenta. Cl. Raízes com a ponta seccionada na qual se adicionou um bloco de ágar com AIA. C2. , 
Agar sem AIA; não houve reação. CJ. Bloco sem AIA colocado no lado de cima, sem reação. Dl. Curvatura da raiz, apesar de seccionada, 
pela adição assimétrica do bloquinho de ágar com AIA. 02 e 03. Não foi observada nenhuma reação. 
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radioativo, evidenciou-se que havia maior concentração desse íon 
no lado inferior, e, além disso, a adição de EDTA (ethylene diamine 
tetraacetyc acid; em português, ácido etileno-diamino tetraacético), 
que seqüestra íons Ca++, nulifica a resposta gravitrópica. Da mesma 
forma que os blocos com auxina colocados assimetrica1nente subs
tituem a ponta da raiz seccionada, ágar com íons de ea++ podem 
provocar o mesmo efeito. A explicação evocada é de que os esta
tólitos depositados sobre as membranas, con10 as do retículo endo
plasmático, a plasmática e mesmo as dos vacúolos, causariam um 

rearranjo do citoesqueleto e a abertura de canais de cálcio no tono
plasto e retículo endoplasmático, causando a entrada de grande 
quantidade deste fon no citoplasma. O cálcio poderia complexar-se 
à calmodulina e alterar a atividade de cinases e fosfatases, além de 
causar redistribuição de transportadores de auxina. Isto provocaria 
um maior acún1ulo de auxina na porção inferior da raiz, causando 
a curvatura da ponta da raiz para baixo por crescimento inibido 
na parte inferior, mas não na parte superior. 

CAULES E COLEÓP'I 'ILOS 

Apresentam, em geral, gravitropismo negativo. Essa manifestação 
de gravitropismo negativo pode ser facilmente verificada, colo
cando-se na horizontal uma planta envasada. Deve-se realizar 
esse experimento no escuro, a fim de evitar mascaramento dos 
resultados por influências fototrópicas. Observar-se-á, após 24 
a 48 horas, o caule assumir uma posição ereta a partir de uma 
porção mediana (Fig. 16.9). 

Percepção 
Nos caules, os lados de percepção e resposta são os mesmos. Isso é 
verdadeiro para coleóptilos, hipocótilos e caules adultos, mesmo 
que o ápice seja removido. De fato, no tecido parenquimático 
perivascular encontram-se grãos de amido que desempenham um 
papel de estatólitos, sendo células desse tecido os estatócitos do 

FIGURA 16.9 
Gravitropismo em plantinhas de milho (Zea mays) colocadas, aos 4 dias 
de idade, na posição horizontal por 3 horas. Na parte aérea, observa-se 
o gravitropismo negativo, enquanto na raiz ele é positivo. 

sistema. No tecido perivascular dos coleóptilos e dos hipocótilos, 
também podem ser encontrados esses estatócitos. 

Transdução e respostas 
Auxinas mover-se-iam para a parte inferior do caule colocado 
na posição horizontal, pron1ovendo o crescimento nesse lado, à 
similaridade do modelo de Cholodny-Went. Porém, há críticos 
a essa interpretação, já que as respostas são muito rápidas para 
haver tempo de migração do fitormônio, e nem sempre parece 
que se estabeleceriam gradientes entre a parte superior e a infe
rior. Uma das explicações encontradas é de que o gradiente se 
estabeleceria nos tecidos epidérmicos, mais sensíveis às auxinas, 
pouco influindo os tecidos das camadas mais internas, o que difi 
cultaria a detecção dos gradientes. Outra coincidência em favor 
das auxinas é que, usando-se inibidores de transporte de auxinas, 
o crescimento foi inibido e não houve respostas gravitrópicas. Há 
evidências de que outros fitormônios, como giberelinas e etileno, 
poderiam estar envolvidos no processo. Assim, tecidos tratados 
com A VG (amino-etoxivinilglicina), inibidor de produção de 
etileno, não apresentaram respostas gravitrópicas negativas. No 
entanto, respostas ao etileno não são gerais, ou não puderam ser 
evidenciadas para hipocótilos de tomateiro. 

Há evidências experimentais de que poderia haver mais sensi
bilidade ou maior quantidade de receptores capazes de ligar 
auxina na parte inferior do caule deitado do que na parte supe
rior, além de que o Ca + + seria mais abundante na parte superior, 
onde inibiria o crescimento. Um mecanismo similar ao descrito 
para o gravitropismo de raízes, envolvendo deposição de esta
tólitos, rearranjo de citoesqueleto, abertura de canais de cálcio, 
atividade de cinases e fosfatases, redistribuição de transportadores 
de auxina e acúmulo de auxina na parte inferior, operaria na 
resposta gravitrópica de caules. Porém, possivelmente por dife
renças de sensibilidade à auxina entre caules e raízes, as respostas 
gravitrópicas negativas num caule acontecem por um maior cres
cimento das células no lado inferior, enquanto as do lado superior 
não crescem ou até são amassadas pela distensão e mudança de 
direção do crescimento do caule. Um sumário do possível meca
nismo gravitrópico é apresentado no Esquema 16.2: 
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Seqüência hipotética de eventos do gravitropismo em plantas. 



Outros tropismos 

TIGMOTROPISMO 

São respostas de crescimento orientadas pelo contato. São espe
cialmente evidentes cm gavinhas de chuchu e outras cucurbi
táceas ou de vidcitas (Fig. 16.10). O mecanismo proposto é de 
que, no lado tocado, cessa o crescimento, o qual continua do lado 
oposto, Fazendo com que a gavinha se enrole em tomo do suporte , 
tocado. E possível que a reação seja similar ao gravitropismo, ou 
seja, que envolva auxinas, Ca++ e calmodulina. Estudos usando 
plantas de ervilha e Bryania dioica com aplicação de auxinas, 
agentes modificadores de microrúbulos e ionóforos, bem como 
envolvendo análises de auxinas endógenas, levaram à propo
sição de um mecanismo para o tigmocropismo (Engclbcrth, 2003). 
Segundo este modelo, o estímulo mecãnico do contato com o 
suporte causaria uma deformação da parede celular, conduzindo 
a uma despolarização de membrana, mediada por microtúbulos 

FIGURA 16.10 
Gavinhas de Cucumis anguria. A curvatura foi causada por diferentes 
taxas de crescimento entre os lados interno e externo da gavinha, 
provocando o enrolamento do órgão. 
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via interface microtúbulos-membrana plasmática. A liberação de 
cálcio para o citoplasma e o aumento no reor de auxinas ativas 
que se seguiriam promoveriam a expansão celular. O estímulo 
mecânico também seria capaz de induzir explosão oxidativa junto 
à periferia da célula (por ação de NAD(P)H oxidases acionadas 
por proteínas G), bem coroo aumento no conteúdo de açúcares 
solúveis. Associados, estes eventos levariam ao crescimento em 
volta do suporte. 

HIDROTROPISMO 

É uma resposta a gradiente de água. Observável em raízes, parti
cularmente de plantas lenhosas arbóreas, as quais investem mais 
fitomassa no crescin1ento de raízes localizadas em regiões do solo 
onde o potencial hídrico é menos negativo, ou seja, onde é mais 

fácil a absorção de água para funcionamento da planta, respon
dendo às perdas hídricas (ver Cap. 1, Relações I-l!dricas). 

QUIMIOTROPISMO 

Exemplo típico é o crescitnento do tubo polínico em direção 
ao óvulo nas flores, direcionamento esse induzido por arabino
galactanos, glicoproteínas e lipoproteínas, além de um poten
cial eletroquímico produzido por íons K-. A real natureza desse 
quimiodirccionamcnto a partit do ovário ainda é controversa, mas 
certamente essencial para o fenômeno da fertilização. 

NASTISMOS 
Nastismos são movilnentos vegetais desencadeados por estímulos 
ambientais (1nuitas vezes interagindo com o relógio circadiano) 
nos quais a direção do estímulo não determina a direção do movi
mento. A direção do movimento é determinada principalmente 
pela anatomia das partes que se movem, e não pela natureza e 
diteção do csómulo. Os nastisrnos podem envolver mudanças 
elásticas ou plásticas nas paredes celulares dos tecidos cm movi
mento. Mudanças plásticas constituem crescimento diferencial 
(irreversível) e serão consideradas sucintamente neste capítulo. 
Mudanças elásticas consistem em alteraçôes reversíveis de turgor 
en1 células especializadas, como, por exemplo, as células motoras 
que formam os pulvinos. 

Além de sere1n subdivididos em movimentos por crescimento 
diferencial ou por variações de turgor, os nasrismos também 
podem ser classificados quanto à natureza do esómulo desenca
deador. Os principais tipos de nastismos causados por crescimento 
diferencial são epinastismos, hiponastismos e termonastismos. Os 
principais tipo de nastismos causados por variações de turgor 
são nictinastismo, hidronastismo e tigmonastismo. 

Epinastismo e hiponastismo 
Epinastismo corresponde ao movimento de curvatura de um 
órgão para baixo, causado por uma taxa de crescimento nlaior 
no lado superior do que no lado inferior deste. Epmastismo é 
geralmente observado em pecíolos e folhas cujas extremidades 
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se curvam para o solo. Embora não se trate de uma resposta 
à gravidade, epinasásmos são provavelmente causados por un1 
fluxo desigual de auxina pela parte superior e inferior do pecíolo. 
A resposta epinástica pode ser induzida Por altas concentrações 
de auxina ou por etileno. Estudos com n1utantes epinásticos de 
tomateiro sugerem que a indução de epinastia Por auxina pode 
depender da síntese de etileno (talvez via indução da sintase do 
ácido anlino-ciclopropano carboxílico - ACC - Por auxina; ver 
Cap. 9, Auxinas). Epinastismo é bastante co1num em plantas 
submetidas ao estresse de alagamento; nessa situação, há acúmulo 
de ACC nas raízes (onde a tensão de oxigênio é baixa), o qual é 
transportado para a parte aérea (em condições aeróbicas normais) 
e convertido a etileno pela oxidase do ACC. O etileno produzido 
na parte aérea contribui para o epinastismo de folhas e pecíolos 
(ver Cap. 13, Etileno). A resposta reversa ao epinastisn10, o hipo
nastismo (isto é, curvatura de órgãos para cima devido a uma 
maior taxa de crescimento na parte inferior do órgão), ocorre 
com menos freqüência e pode ser induzido por giberelinas. 

Termonastismo 
-E um movimento repetitivo acionado Por diferenças de tempe-
ratura. Esse tiPo de nastismo, embora repetitivo, tem caráter 
permanente e resulta da alternância de crescimento diferencial 
nas duas superfície.s dos órgãos envolvidos. Termonastismo pode 
ser observado na abertura e fechamento de flores de certas espé
cies, como a tulipa, e os órgãos envolvidos são os componentes 
do perianto. A redução de ten1peratura acelera o crescimento 
da face inferior da tépala, e o crescimento da face superior não 
se altera, ocasionando o fechamento da flor. Com o aumento de 
temperatura, a situação se inverte, causando abertura floral. Os 
movimentos de abertura e fechan1ento de algumas flores parecem 
ser desencadeados por alterações na dispQnibilidade de luz. As 
flores da vitória-régia (Victoria amazonica) abrem-se à noite e 
voltam a se fechar ao amanhecer, possivelmente por um meca
nismo de crescimento diferencial. Nasásmos resultantes de cres
cimento diferenciado, mas de caráter repetitivo, como abertura 
e fechamento de flores, podem ser causados não só por fatores 
externos, mas também por influência do relógio circadiano endó
geno. Os nastismos observados na abertura e fechamento de flores 
possivelmente desempenham papel adaptativo na preservação de 
estruturas florais e na eficácia de polinização. 

Hidronastismo 
Corresponde ao dobramento ou enrolamento de folhas em resposta 
à falta de água (estresse hídrico). Esse nastismo é bastante comum 
em espécies de gramíneas crescendo em ambientes abertos e tem a 
itnportante função de minimizar a transpiração foliar, reduzindo a 
superfície de exposição ao ar seco e à insolação, complementando 
o papel do fechamento dos estômatos. Esse movimento é também 
importante na redução da fotoinibição da fotossíntese causada por 
alta intensidade luminosa (por exemplo, fotooxidação de antenas 
fotossintéticas). O mecanismo do movimento hidronástico é a 
perda diferencial de água em células foliares especiais dotadas de 
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Hidronastismo em folha de gramínea. A. Posição dobrada (células 
buliformes murchas). B. Posição expandida (células buliformes 
túrgidas). e. Esquen1a de corte transversal de folha n1ostrando a 
posição das células buliformes com distribuição na epiderme adaxial 
ao longo do eixo central do órgão. 

paredes celulares mais finas, as células buliformes. Essas células 
geralmente se localizam na epiderme adaxial (superior), onde se 
apresentam uniformemente distribuídas ou predominando ao 
longo do eixo central das folhas (Fig. 16.11). 

Como as células buliformes possuem paredes pouco espessas 
e cutículas finas ou nenhuma cutícula, perdem água por transpi-

' ração mais rapidamente do que as outras células epidérmicas. A 
medida que a pressão de turgor diminui nas células buliformes, 
a manutenção da pressão de turgor nas células da face abaxial 
(inferior) da folha causa o enrolamento ou dobramento foliar 
(Fig. 16.11). 

Nictinastismo (do grego nyktos, noite; 
nastos, fechamento) 

É um dos nastismos mais be.m estudados. Refere-se a folhas que 
assumem uma posição noturna diferente daquela apresentada 
durante o dia (movimentos de "sono"), em resposta à luz. Em 
geral, durante o dia, as folhas ou folíolos estão em posição hori
zontal ou "aberta" e, à noite, assumem uma posição próxima da 
vertical ou "fechada". Esse fenômeno pode ser facilmente obser
vado em algumas espécies com folhas compostas como Leucaena 
leucocephala (leucena), Senna macranthera (manduirana), Albiz
zi.a julibrissin e Samanea saman. Estas duas últimas espécies têm 
sido modelos experimentais bastante estudados. Outro modelo 
experimental no estudo do nictinastismo muito fanúliar é Phaseo
lus vulgaris (feijoeiro), cujas folhas primárias exibem marcados 
movimentos de "sono" (Fig. l6.12A) . 
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Nictinastismo em folhas primárias de feijoeiro. A. Posição foliar hori· 
zontal diurna e vertical noturna. B. Pulvinos na base dos pecíolos. 
Os pulvinos são os órgãos responsáveis pelo movimento foliar. Corte 
transversal esquemático de um pulvino foliar mostrando a localização 
das células motoras e do cilindro vascular. C. Cinógrafo: aparelho 
com tambor rotatório acoplado a un1 relógio mecânico para registro 
de movimentos foliares sob controle do relógio circadiano. Foi usado 
por Erwin Bünning, na Alemanha, nas décadas de 1920 e 30. 

O significado adaptativo dos movimentos nictinásticos não 
é claro, mas pode estar relacionado a minimizar a percepção de 
eventuais estúnulos luminosos noturnos (por exemplo, a luz refle
tida pela lua cheia), os quais podem perturbar a mensuração foto· 
periódica do tempo necessário para florir. Há também a sugestão 
de que enquanto a posição foliar diurna maximiza exposição à 
luz, a posição noturna minimizaria perda de calor. 

A observação e o estudo dos movimentos nictinásticos são 
bastante antigos, tendo eles sido registrados por Plínio na antiga 
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Grécia, Lineu e Darwin. Movimentos nictinásticos em condi· 
ções constantes de luz e temperatura forneceram as primeiras 
evidências da existência de um relógio circadiano endógeno nos 
organismos, com os registros de De Mairan, Monceau e Candolle 
nos séculos XVII e XVlll. Os trabalhos clássicos de Bünni.ng 
nas décadas de 1920 e 30 utilizaram movimentos nictinásticos 
de feijoeiro para estudar o relógio circadiano (Fig. 16.12C). O 
mecanismo básico desses movimentos, no entanto, só foi esclare
cido principalmente na década de 1980, tendo sido reexaminado 
mais recentemente por diversos autores. 

Todos os movimentos nictinásticos ocorrem em função de 
mudanças reversfveis de turgor nos pulvinos (Mayer & Hampp, 
1995). Pulvinos são bases espessadas das folhas, geralmente 
cilíndricos na forma, com superfícies enrugadas e com grande 
quanridade de parênquima que, por variações de turgor em 
células de faces opostas (adaxial e abaxial) , permitem dobra
mento e conseqüente movimento foliar (Fig. 16.12B). Em folhas 
compostas de Leguminosae, além do pulvino principal na base 
do pecíolo, há também pulvínulos ou pulvinos secundários na 
base dos folíolos. Os pulvinos apresentam tecido vascular central, 
com xilema e floema circundados por esclerênquima. O tecido 
vascular no pulvino assume arranjo compacto e linear, possivel
n1ente aumentando a flexibilidade da região. En1 volta do tecido 
vascular central está o parênquima, cujas células mais externas 
possuem paredes elásticas finas e são capazes de sofrer grandes 
alterações em forma e tamanho, permitindo o n1ovimento foliar. 
Essas células são chamadas células motoras. 

As células motoras são divididas en1 flexoras e extensoras. As 
células extensoras são aquelas que ganham turgor durante a aber
tura (posição diurna) e perdem turgor durante o fechamento das 
folhas (posição de "sono" ou noturna). As células flexoras perdem 
turgor durante a abertura e ganham turgor durante o fechamento 
das folhas. A posição adaxial ou abaxial de células flexoras e 
extensoras varia conforme as folhas; na posição noturna fechada 
(vertical), movem-se para cima (por exemplo, pulvinos secun
dários de Ca.ssia) ou para baixo (por exemplo, pulvinos de feijo· 
eiro). Neste último caso (folhas fecham movendo-se para baixo), 
as células flexoras são adaxiais (parte superior do pulvino), e as 
células extensoras, abaxiais (parte inferior do pulvino). 

O n1odelo do mecanismo de ganho e perda de água pelas células 
motoras é semelhante ao das células-guarda nos estômatos. As 
células motoras aumentam de rurgor quando prótons são bombe
ados para fora das células (apoplasto) por próton-ATPases, criando 
u1n gradiente de prótons e um desvio do potencial de membrana 
para valores mais negativos (hiperpolarização). Isso faz com que 
se abram canais de entrada de K+, pelos quais esse íon entra nas 
células. Influxo de CJ- para compensação de carga também ocorre 
em função do gradiente de concentração de H+. Com a redução 
do potencial hídrico das células motoras em função do aumento de 
solutos osmoticarnente ativos dentro delas, ocorre entrada de água 
e as células motoras tomam-se túrgidas. A perda de rurgor pelas 
células motoras deve-se à liberação para o apoplasto de K• e c1-, 
com simultânea captação de H+. A abertura dos canais de extrusão 
de K+ parece ser causada por captação de Ca ++ e/ou extrusão de 
c1-, que promovem despolarização da membrana. 
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Os movimentos nictinásticos ocorrem em resposta a varia
ções de luz e por influência do relógio circadiano. Como se 
dá o acoplamento desses estímulos ao movimento de íons e 
conseqüente mudança de turgor nas células motoras? Estudos 
con1 diferentes q ualidades de luz indicam que os comprimentos 
de onda relevantes para o movimento nictinástico são aqueles 
na faixa do vermelho, vermelho extremo e azul. Isso sugere o 
envolvimento dos fotorreceptores fitocromo e/ou criptocromo , 
no processo. E importante notar que o efeito da luz parece ser 
diferenciado em células flexoras e extensoras; por exemplo, a 
transição luz-escuro ativa a bomba de prótons e conseqüente 
captação de potássio em células flexoras (que devem ficar 
túrgidas para fechamento foliar noturno), enquanto a mesma 
transição inativa a bomba de prótons em células extensoras 
(que deven1 ficar flácidas para fechamento foliar noturno). 
Por outro lado, em pulvinos inteiros de Samanea, foi demons
trado que um breve pulso de luz branca causa um aumento 
na concentração de inositol fosfato, que é acompanhado de 
um decréscimo em fosfatidil inositol. Esses dados, e1n conjunto 
com outras observações oriundas de cascatas de sinalização em 
células animais e de investigações sobre mecanismo estomático, 
levaram à proposição do modelo descrito a seguir e esque1na
tizado na Fig. 16.13. 

A luz seria percebida por fitocromo e criptocromo. A absorção 
de luz pelo cromóforo causaria uma mudança conformacional na 
apoproteína do fotorreceptor, a qual interagiria possivelmente 
com proteínas G (proteínas ligadoras de GTP). As proteínas G 
ativadas estimulariam a ação de fosfolipase e, enzima que degrada 
fosfatidil inositol bifosfato (PIP2), gerando inositol trifosfato (!PJ) 
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e diacilglicerol (DAG). DAG poderia aumentar a atividade de 
proteínas cinases, as quais, por fosforilação (que geralmente gera 
mudanças conformacionais), modulariam a atividade de canais 
iônicos o u da próton-A TPase. IP3 poderia também atuar como 
agente modulador dos canais iônicos ou da bomba de prótons, 
promovendo a liberação de cálcio do vacúolo para o citossol. O 
efeito do relógio circadiano no movimento nictinástico dá-se 
provavelmente como regulador da capacidade de percepção da 
luz pelos fotorreceptores, controlando quando é ou não permi
tido perceber a luz com eficiência máxima (ver Cap. 17, Ritmos 
Circadianos nas Plantas, para maiores detalhes). Ou era forma de 
controle do relógio circadiano no movimento nictinástico parece 
ser a expressão circadiana e regulada por luz dos genes codifica
dores de canais de potássio em células dos pulvinos (Moshelion 
et al., 2002). 

A anatomia de pulvinos de nove espécies de leguminosas de 
cerrado, as quais apresentam movimentos násticos que foram 
classificados como rápidos ou lentos, foi examinada (Rodrigues 
& Machado, 2007). A presença de uma endoderme delimitada 
nestas estruturas apresentou diferentes características em plantas 
com estes dois tipos de respostas násticas. Embora em todas as 
espécies tenham sido observados grãos de amido nesta região dos 
pulvinos, somente nas espécies de movunentos lentos os pulvinos 
apresentaram cristais de oxalato de cálcio. 

Tigmonastismo 
-E um movimento nástico em resposta a estímulos mecânicos. 
Alguns textos também se referem a esse movimento como sismo-

FIGURA 16.13 
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Modelo do mecanismo de movimento nictinás
tico foliar: ganho de água pelas células motoras 
dos pulvinos. Sinais luminosos seriam percebidos 
pelos sistemas de pigmentos fitocromo e/ou crip
tocromo. O relógio circadiano controlaria a efici
ência máxima de percepção de luz pelos sistemas 
fotorreceptores. Além disso, luz e relógio circa
diano controlariam a expressão de genes codifi
cadores de canais de potássio. Uma cascata de 
transdução luminosa, envolvendo proteínas G 
e metabolismo de fosfatidil inositol, resultaria 
em ativação de proteínas cinases e aun1ento na 
concentração citossólica de cálcio. Esses dois 
fatores, por sua vez, modulariam a atividade de 
bombas e canais iônicos, causando movimento 
de água e alteração de rurgor. 
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nastismo. É bastante evidente em algumas espécies de Leguroi
nosae - Mimosoideae, muitas das quais também apresentam nicci
nastismo. O exemplo mais conhecido é o da espécie tropical 
Mimosa pud.ica, a planta sensitiva ou dormideira. Mediante 
estímulo de coque, agitação, estímulos elétricos ou extremos 
de temperatura, folhas e folíolos rapidamente se fecham. Uma 
peculiaridade importante desse caso é a rapidez de resposta e a 
capacidade de transmissão do estímulo através da planta. Mesmo 
quando apenas um folfolo é estimulado, ocorre o fechamento de 
folíolos não estimulados diretamente. Outra peculiaridade inte· 
ressante é que o fechamento das folhas parece ser uma resposta de 
"tudo-ou-nada", ou seja, não há uma relação óbvia entre intensi
dade do estímulo e a eficácia da resposta. O significado adapta
tivo desse tipo de resposta não é bem conhecido, mas sugere-se 
que o movimento das folhas espante insetos herbívoros. Outra 
proposição é que o fechamento das folhas, em resposta a ventos 
de regiões áridas onde muitas dessas plantas habitam, evite perda 
excessiva de água. 

O mecanismo de dobramento das folhas envolve perda de 
água de células motoras nos pulvinos devido à saída de potássio, 
à semelhança do que foi 1nencionado em niccinastismo. A 
capacidade de trans1nissão do estímulo tigmonástico em M. 
pudica tem sido bastante investigada. Dois mecanismos têm 
sido propostos para explicar o fenômeno: un1 elétrico e outro 
químico. 

O mecanismo elétrico evoca a constatação da existência 
de um potencial de ação (isto é, uma modificação na voltagem 
ou diferença de potencial elétrico em função do tempo) na 
planta de M. pudica estimulada. De fato, está bem estabelecido 
que, praticamente, qualquer parte da planta em questão pode 
perceber estímulos e transmiti-los sob forma de pulsos elétricos 
aos pulvinos. Os potenciais de ação de M. pudica são semelhantes 
aos que ocorrem cm células nervosas animais, porém muito mais 
lentos {velocidades de cerca de 2 cm · s 1, enquanto, em células 
nervosas, os potenciais de ação propagam-se a dezenas de metros 
por segundo). Em plantas os cubos de elemento crivado e parên
quima vascular (células de parênquima conectadas por plasmo
desmas) parecem funcionar como condutos de transmissão do 
sinal. O aparecimento do potencial de ação está correlacionado 
com rápida captação de prótons pelas células, sugerindo que eles 
sejam responsáveis pela despolarização das membranas. Acre
dita-se que quando o potencial de ação atinge os pulvinos há 
rápida liberação de potássio e açúcares no apoplasto, causando 
perda de água pelas células n1otoras e conseqüente curvamento 
das folhas. 

O mecanismo químico da resposta tigmonástica de Mimosa 
pudica e de outras poucas espécies desse gênero é imponante 
para a transmissão do potencial de ação de um folíolo a outro. 
As primeiras evidências para a existência de un1 componente 
químico na resposta tigmonástica foram obtidas por Ubaldo 
Ricca, no início do século XX. Ricca demonstrou que um caule 
cortado e reconectado por um tubo fino de vidro com água 
permitia a transmissão da resposta tigmonástica a folíolos locali
zados no lado oposto do cubo. As substâncias responsáveis pela 
transmissão são hoje conhecidas como turgorinas e são capazes 
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de causar respostas elétricas que viajam na sua frente, de um 
folíolo a outro, cm células de parênquima. Turgorinas foram 
isoladas de diversas plantas que exibem movimentos nictinás
ticos e tigmonásticos, e sua atividade é cestada em bioensaios 
com folhas de M. pudica mantidas em solução. As curgorinas 
extraídas de diversas plantas e purificadas revelaram ser glico
sídeos de compostos fenólicos, principalmente de ácido gálico. 
As curgorinas mais ativas são o ~-D-glicosCdeo-6-sulfato de 
ácido gálico e o ~-D-glicosídeo-3,6-dissulfato de ácido gálico. 
Foi sugerido que as rurgorinas apresentam algumas caracte
rísticas de fitormônios que atuariam como controladores do 
turgor de células motoras dos pulvinos. As turgorinas são ativas 
em concentrações bastante baixas (10-s a io-1 M), podem ser 
cranslocadas (pelo menos em alguns casos) e existem possíveis 
proteínas receptoras desses compostos (por exemplo, na face 
externa da plasmalema de M. pudica). Alguns autores sugerem 
uma analogia das turgorinas com o ncurotrans1nissor acetil
colina, pois ambos os compostos gera1n potenciais de ação. A 
atividade de turgorinas poderia ser controlada por hidrólise da 
metade glicosídica, pois os produtos resultantes são inativos 
no bioteste. 

As plantas carnívoras dos gêneros Drosera e Dionaea (familia 
Droseraceae) representam exemplos de movimentos em resposta 
a estímulos mecânicos usados na captura de insetos e outros 
pequenos artrópodes para suplementação de nutrientes como 
nitrogênio e fósforo. No caso de Drosera, as folhas têm nume
rosos pêlos glandulares multicelulares, nas extremidades dos 
quais é secretado um Lfquido viscoso com enzimas digestivas. 
O toque e a movimentação de um inseto na extremidade dos 
pêlos, por exemplo, causam uma série de potenciais de ação que 
se propagam ao longo destes e, ao atingirem as células da base, 
causam o dobramento dos pêlos. Os pêlos da parte periférica 
da folha tendem a dobrar-se para o centro dela, carreando o 
inseto para o meio da folha. Uma vez preso, o inseto é digerido 
e absorvido ao longo de vários dias. Em Dionaea, a folha é modi
ficada em uma estrutura bilobada, com lobos unidos pela veia 
central e munida de excrescências semelhantes a espinhos ao 
longo das bordas. Quando pêlos epidérmicos sensoriais são esti
mulados, os lobos foliares se fccha1n rapidamente (cm cerca de 
meio segundo), prendendo o inseto. Se há movi.n1ento adicional, 
os lobos foliares se aproximam ainda mais, e o inseto passa a 
ser digerido por enzimas secretadas pela folha. Após cerca de 
duas semanas, a folha reabre. A estimulação mecânica dos pêlos 
sensoriais é seguida do aparecimento de potenciais de ação que 
se propagam entre as células dos lobos foliares. Alguns autores 
sugerem que os potenciais de ação gerados pelo estímulo dos 
pêlos sensoriais no lado superior (interno) das folhas induzem 
um bombeamento ativo de prótons para o apoplasto do lado 
inferior (externo) delas. Esse acúmulo de prótons rapidamente 
causaria flacidez de paredes celulares, captação de água apoplás
tica e expansão do lado externo da folha, induzindo fechamento. 
A reabenura gradual ocorreria à medida que o crescimento da 
superfície interna superasse o crescimento da superfície externa 
durante o fechamento. 
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CAPÍTULO 17 

Arthur Germano Fett-Neto 

Desde o início da história da vida na Terra, um dos fatores 
ambientais mais constantes tem sido a sucessão de dias e noites 
em ciclos de 24 horas. Praticamente, todos os organismos (de 
cianobactérias a humanos) exibem um ou mais ritmos circa
dianos, ou seja, oscilações biológicas endógenas com um período 
de aproximadamente 24 horas (circa = cerca, dies = dia). A 
persistência desses ritmos sob condições ambientais constantes 
demonstra controle por um relógio circadiano endógeno. Para 
a maioria dos organismos, o amanhecer significa alin1ento, seja 
por fixação de carbono ou por disponibilidade de presas. O 
aparecimento do Sol também implica diversas alterações de 
variáveis geofísicas, como luz, temperatura, vento etc. Os orga
nismos contam o tempo con1 o relógio endógeno sincronizado 
por sinais externos, como as variações ambientais, principal
mente as de luz e temperatura. 

Dada a pressão evolutiva geral e antiga das seqüências de 
dias e noites, é provável que relógios circadianos evoluíram 
cedo na história da vida na Terra, e, segundo várias evidências, 

elementos comuns ao mecanismo fundamental do relógio circa
diano parecem ocorrer em organismos evolu tivamente distantes, 
como fungos e mamíferos. A regulação de funções biológicas pelo 
relógio circadiano tem a finalidade de otimizar processos celu
lares e fisiológicos em antecipação a modificações periódicas no 
ambiente de um organismo. Essa regulação das funções bioló
gicas no tempo e a capacidade de antecipação são especialmente 
importantes em plantas, pois, como organismos sésseis, as plantas 
precisam responder eficazmente às diversas pressões ambientais 
a que estão sujeitas; a troca de ambiente não é urna opção como 
no caso de animais. 

De faro, as plantas são organismos essencialmente rítmicos. 
Dentre os processos fisiológicos e n1etabólicos que estão sujeitos 
a ritmos circadianos, pode1n-se citar: n1ovin1entos foliares e de 
pétalas (nictinastismo e termonastismo), fotossíntese, respi-

ração, taxa de crescimento, movimento estomático, fixação de 
C02 em plantas MAC (metabolismo ácido das crassuláceas), 
exsudação radicular, floração, atividade de diversas enzimas, 
fluxos iônicos, concentração de cálcio citossólico, expressão de 
genes controlados pelo relógio ou genes circadianos (incluirtdo 
diversos genes envolvidos ou não na fotossíntese ou respiração). 
Um exemplo de como a antecipação metabólica e fisiológica 
conferida pelo relógio circadiano é vantajosa corresponde ao 
fenômeno da abertura de estômatos e transcrição de diversos 
genes fotossinté ticos (cuja expressão é promovida por lu;:) 
algumas horas antes do amanhecer, ainda no escuro. Essa 
resposta, causada pelo relógio circadiano, tem a vantagem de 
propiciar pronta assimilação de carbono quando a luz se faz 
disponível. Dessa forma, as primeiras horas da manhã, nas quais 
a demanda transpiratória é menor, são aproveitadas da forma 
mais eficiente para fotossíntese. 

TERMINOLOGIA E 
CARACTERÍSTICAS DE RITMOS 

CffiCADIANOS 
Ao se estudarem rirmos circadianos, é preciso familiarizar-se com 
os termos usados para descrever e caracterizar tais ritmos. Ritmos 
circadianos são de natureza endógena, ou seja, persistem por 
vários ciclos sob condições constantes (geraln1ente de luz ou 
escuro contínuos). A rítmicidade expressa sob essas condições 

é dita de curso livre e apresenta um período de aproximadamente, 
mas nào exatamente, 24 horas. O desvio do período de curso livre 
de exatamente 24 horas é considerado uma evidência de q ue 
o ritmo biológico está sob o controle de um sistema endógeno 
de medição de tempo, o qual necessita ser ajustado por fatores 
ambientais para sincronizar-se com o tempo solar. Período é o 
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tempo necessário para completar um ciclo e é geralmente descrito 
como o tempo de um pico (de atividade enzimática, por exemplo) 
a outro, embora o período possa ser determinado com quaisquer 
dois pontos equivalentes em ciclos repetidos. O período define 
o tipo de rim10 que se estuda. A duração do período permite 
classificar o ritmo em circadiano, ultradiano (significativamente 
menores do que 24 horas ou com mais de um ciclo a cada 24 
horas), infradiano (significativamente maiores do que 24 horas 
ou com menos de um ciclo a cada 24 horas), sazonal, anual etc. 
Amplitude é a diferença entre máximo e mínimo (pico e vale de 
atividade). Em condições constantes, a amplitude do ritmo de 
curso livre geralmente diminui progressivamente até desaparecer. 
Esse fenômeno é conhecido como damping na literatura inglesa 
(amortecimento) e pode ser minimizado se, após alguns ciclos em 
condições constantes, o sinal externo que sincroniza o ritmo for 
dado por um ou dois ciclos, retomando-se a seguir às condi· 
ções constantes. Fase corresponde a qualquer ponto no ciclo que 
pode ser identificado por sua relação com o resto do ciclo. Por 
exemplo, a posição dos picos é geralmente usada para relações de 
fase. Diz-se, então, que os ritmos estão em fase quando os picos 
se sobrepõem, ou estão tantas unidades de tempo /ara de fase 
quando os picos não coincidem. Usam-se também os termos fase 
diurna e fase noturna. Avanços ou retardos de fase (desvios de 
fase em relação ao ritmo inicial ou controle) podem ser causados 
por estímulos ambientais, e a intensidade (número de horas de 
desvio da posição dos picos antes do estímulo) e direção (avanço 
ou retardo) de seu efeito serão dependentes do tempo circadiano 
de aplicação do estímulo. 

24 horas 

dia noite 

FlGURA 17.1 

a 

perfodo de 
transição 

noite subjetiva 

Tempo circadiano refere-se ao ciclo de curso livre, ou seja, 
período de exposição a condições constantes. O tempo circa
diano zero (TC O) corresponde ao momento do último estí
mulo ambiental antes da entrada nas condições constantes, por 
exemplo, a última transição escuro-luz antes de entrar em luz 
constante. A partir daí, conta-se o tempo circadiano na unidade 
de tempo usual, geralmente horas, TC 12, TC 24, TC 48 etc. 
Os estímulos ambientais capazes de impor seu período ao ritmo 
endógeno (sincronizadores externos) são chamados zeitgebers, do 
alemão "aquele que dá ou impõe o tempo". Estes são geralmente 
transições de luz e, em alguns casos, de temperatura. 

A fase do ciclo de curso livre (condições constantes) que 
corresponderia ao dia em um ambiente normal de luz-escuro 
é chamada de dia subjetit!O, e a fase que corresponderia à noite 
é chamada noite subjetiva. Normaln1ente, os ritmos circadianos, 
corno, por exemplo, os movimentos nictinásticos das folhas do 
feijoeiro, estão sincronizados ou acoplados ao ciclo solar de dias 
e noites. Essa sincronização dos ritmos circadianos aos fatores 
an1bientais é chan1ada de entrainment ou ajuste e é dada por sinais 
zeitgebers, conforme já descrito. A Fig. 17 .1 ilustra alguns desses 
conceitos. 

O fenômeno da compensação de temperatura é outro aspecto 
importante no estudo de relógios circadianos. Esse termo refere
se ao fato de que o período dos ritmos circadianos geralmente 
não é afetado de modo significativo por reduções ou aumentos 
de temperatura (na faixa fisiológica de temperatura). A ampli
tude dos ritmos é mais afetada por temperatura, mas não o 
período. 

período de 
curso livre 

dia subjetivo 

Diagrama de um ritmo circadiano típico. Os picos representam máximos de atividade de um fenô1neno circadiano (por exemplo, atividade 
enzimática), e os vales, m(nimos de atividade. Os primeiros dois ciclos de 24 horas correspondem a condições de dia e noite. Os demais 
ciclos ocorrem em condições contÚluas (curso livre) . O período do primeiro ciclo em condições constantes é chamado período de tran· 
sição. O período de curso livre é próximo, mas não exatamente de 24 horas. Noites e dias subjetivos indicam a posição de dias e noites 
caso as condições permanecessem em alternância de períodos de luz e escuro. A letra "a" corresponde à amplitude. Após alguns ciclos em 
condições constantes, é comum a redução de an1plitudc (damping). 



COMPONENTES E BASE MOLECULAR 
DO RELÓGIO CIRCADIANO 

O relógio circadiano generalizado compõe-se de três partes: ( 1) 
rotas de transdução de sinais ambientais (input ou entrada de 

sinais ambientais para o gerador de ritmo); (2) gerador de ritmo 
(oscilador ou mecanismo do relógio); e (3) rotas de transdução 
de sinais internos (output ou saída de sinais do gerador de ritmo 

para processos circadianos da célula). Os relógios circadianos 
mais be.m conhecidos são os da mosca Drosophila melanogaster e 
do fungo Neurospora crassa, modelos mais antigos no estudo de 
relógios circadianos. Em plantas, a espécie mais conhecida em 
termos de funcionamento do relógio circadiano é ArabW.opsis 
thaliana (Fig. 17 .2) . 

As rotas de transdução de sinais ambientais ajustam a ativi· 
dade do gerador de ritmo endógeno e determinam a fase do ritmo 
de curso livre. Os sinais ambientais são geralmente transições 
luz-escuro/escuro-luz e mudanças de temperatura. Em plantas, 
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dois tipos de fotorreceptores estão envolvidos na mediação de 
sinais ambientais luminosos que ajustam o relógio circadiano: 
fitocromo e criptocromo (um dos receptores de luz azul) (ver 

Tabela 17 .1 para resumo de suas características). 
Por meio das rotas de transdução, os sinais ambientais afetam a 

transcrição dos genes que constituem o gerador de ritmo. No caso 
da percepção de luz pelo sistema fitocromo, diversos mensageiros 
secundários envolvidos na transdução da informação ambiental 
do fotorreceptor j á foram identificados, e incluem proteínas G, 
GMPc (guanosina monofosfato cíclico), canais de cálcio e Ca
calmodulina. Sabe-se também que alguns membros da família 
dos fitocromos, como, por exemplo, o fitocromo B (PHYB), são 
capazes de entrar no núcleo da célula e Ligar-se reversivelmente 
(dependendo da forma em que se encontram, vermelha - P660 
ou vermelha extrema - P730) aos fatores de transcrição PIFs 
(do inglês phytochrome interacting factors , ou fatores de interação 
com fitocromo) posicionados nos promotores (seqüências nucleo
ódicas regulatórias) de genes q ue inibem a fotomorfogênese 

MECANISMO CENTRAL 
OU OSCILADOR (ES) 

SAIOA 
(OUTPUT) 

RITMOS 

Componentes básicos do relógio circadiano: vias de entrada, mecanis1no central e vias de saída. Os sinais sincronizadores principais são 
luz (percebida pelos fotorreceptores fitocromo e criptocromo) e temperatura. Os receptores sinalizariam ao mecanismo central constituído 
por proteínas do tipo fatores de transcrição (capazes de ligar em DNA). Esse mecanismo central pode envolver uma ou mais proteínas, que 
podem interagir. Cada componente do mecanismo central é capaz de auto-regular sua transcrição (barras nos círculos) . O tempo bioquí
mico resultante do conjunto de auto-regulações e interações entre componentes centrais do relógio é de cerca de 24 horas. Esse ritmo é 
impingido a vários genes expressos de forma circadiana, mediante ação das proteínas centrais como fatores de transcrição. O período, a 
fase de maior atividade e a amplitude dos ritmos poderiam variar com o caminho seguido entre entrada, oscilador e saída, dentre os vários 
possíveis esquematizados. (Esquen1a baseado em McClung, 2001.) 
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• Fitocromo é uma cromoprotel'na solúvel. O cromóforo (responsável pela absorção de luz) é um recrapirrol aberto. Alterações 
causadas pela absorção de luz no cromóforo são rransnlitidas à apoproteína ligante. 

• A proteína do fitocromo é codificada por uma família gênica de 5 membros em Arabidopsis (PHYA, PHYB, PHYC, PHYD e 
PHYE). Diferentes eventos de fototransdução podem ser mediados por diferentes tipos de fitocromo, por exemplo, dependendo 
das características do ambiente (proporção verm./verm. extremo). As diferenças entre os fitocro1nos parece1n residir na 
porção N-terminal, parte sensorial onde se Liga o cromóforo. O C-terminal é responsável pela ação do fitocromo. 

• Todos os tipos de fitocromo existem em duas formas: Fv (absorve no vermelho, 660 nm) e Fve (absorve no vermelho 
extremo, 730 nm). A forma sintetizada em plantas estioladas é Fv, que é mais estável. As formas são interconversíveis (ver 
Fig. 17.3), e a versão considerada ativa é o Fve. 

• Um dos mecanismos de ação do fitocromo B envolve entrada no núcleo da célula e interação com proteínas ligadoras de 
DNA (p. ex., PIFJ, phytochrame interacting facwr 3 ou fator de interação com fitocromo 3), permitindo sua fosforilaç.ão 
e proteólise, reduzindo assim a expressão de genes promotores de escotomorfogênese (induzidos por PIFs) e liberando a 
transcrição de genes responsivos à 1 uz. , 

• O criptocromo é também uma cromoproteína, n1as possui 2 cron1óforos derivados da flavina por molécula. E relacionado às 
fotoliases (enzimas de fotorreparo de DNA em bactérias) e absorve na faixa do azul e UVA. Ocorre em animais, incluindo 
humanos. Em plantas é caracterizado por um longo C-terminal. 

• Assim como o fitocromo, criptocromo irradiado com luz de cor adequada também é capaz de movimentar -se para dentro do 
núcleo celular e interagir com outras proteínas. Sabe-se que o criptocromo liga-se ao fator de repressão da fotomorfogênese 
(COPl, constitutively photomorphogenic ou constitutivamente fotomorfogênico, que, quando mutado, faz com que as plancas 
cresçam no escuro como se estivessem na luz), Quando no escuro, COPl impede a ação de fatores de transcrição positivos 
de genes responsivos à luz, tais como Hy5, rotulando-os à degradação por ubiquitinação e proteólise. Sob luz azul, uma 
alteração conformacional, possivelmente envolvendo fosforilação no criptocromo, reduz a concentração de COPl no 
núcleo e desfaz a interação de COPl com Hy5, inibindo a degradação deste último, o qual fica livre para ativar genes de 
resposta à luz (Wang et aL., 2001; Liscum et ai., 2003; Jiao et al., 2007). 

(p. ex., rga e gai, os quais impedem a germinação no escuro). 
Na presença de luz vermelha, o fitocromo vermelho extremo 
formado, possivelmente por meio de fosforilação e acionamento 
de proteólise seletiva de PIFs (via ciclo da ubiquitina-proteas
somo), causa a inibição da transcrição dos RNA-mensageiros 
de genes inibidores de fotomorfogênese (i.e. indutores de esco
tomorfogênese), resultando na conseqüente expressão de genes 
ativados por luz. Portanto, a luz regula negativamente a função de 
PIFs via fitocromos, ao menos na promoção da fotomorfogênese 
(Marrínez-García et al., 2000; Huq, 2006; Casrillon et al., 2007). 
Mecanismos desta natureza também parecem ocorrer na sinali
zação Luminosa ao relógio circadiano. Nas suas etapas finais, as 
rotas de transdução de sinais a1nbientais parecem afetar a trans· 
crição de genes do gerador de ritmo (Fig. 17 3). 

O fitocromo B (PHYB) parece ser crítico na determinação 
da fase circadiana (período do dia de maior atividade de um 
ritmo circadiano) mediada por luz branca. O mutante oopl ("out 
of phase" ou fora de fase) de Arabidopsis, dotado de defeito no 
gene de PHYB, apresenta um pico de maior atividade para vários 
ritmos circadianos mais cedo do que o tipo selvagem, mas sem 
alteração significa tiva de período dos ritmos (tempo entre dois 
picos máximos de atividade) (Salomé et al., 2002). Em Neuros
pora, a luz interage com o relógio circadiano em nível de trans
crição do gene frq ("frequency" ou freqüência, parte do gerador de 
ritmo nesse organismo), promovendo o processo. Em Drosophila, 
em que vários genes que tomam parte no gerador de ritmo já 

foram clonados, a Luz parece ajustar o gerador de ritmo regulando 
o transporte da proteína do relógio do citossol para o núcleo. Isso 
se dá pela degradação estimulada por luz da proteína TIMELESS, 
a qual necessita interagir fis icamente com a proteína PERIOD 
para que esta última entre no núcleo, onde afetará fatores de 
transcrição de genes que são expressos de forma circadiana. 

O gerador de ritmo é o mecanismo central do relógio circa
diano. O modelo mais simples para o mecanismo do relógio circa
diano é um sistema de retroalimentação (feedback) negativa de 
proteínas capazes de auto-regular sua produção. Em outras pala
vras, o n1ecanismo do relógio envolve a transcrição no núcleo, 
processamento do RNA-mensageiro, tradução no citossol, modi
ficação pós-tradução (por exen1plo, fosforilação) e transporte para 
o núcleo de proteínas do relógio que auto-regulam negativamente , 
sua própria produção. E necessário um tempo de execução dos 
eventos bioquímicos mencionados de tal forma que seja gerada 
uma periodicidade auto-sustentada de cerca de 24 horas. As 
proteínas do relógio afetariam, por exemplo, a expressão de genes 
controlados pelo relógio circadiano ou proteínas envolvidas no 
transporte de íons, imprimindo a estes o ritmo gerado. 

As rotas de transdução de sinais internos (output) ou saída de 
sinais do gerador de ritmo para processos circadianos da célula 
transferem o ritmo gerado pelo mecanismo do relógio para 
diversos processos biológicos circadianos, incluindo a expressão 
de diversos genes, movimento de íons, movimentos nictinásticos, 
abertura estomática, atividade de enzimas etc. Nessas rotas de 



Fv 
vermelho 660 nm o 

verm. extremo 730 nm 

º 

caixa G 

NÚCLEO 

Ritmos Circadianos nas PlantaS 335 

Fve 

RNAPol 11 e 
TFs 

TATA 

DNA 

Transcrição de genes 
escotomorfogênicos 

Inibição da função de PIF3 via Fve (acionando sua fosfonlação e proteolise) ativa genes fotomorfogênicos 

Um dos mecanismos propostos de ação do fitocromo B na ativação da expressão de genes regulados por luz, incluindo prováveis compo· 
nentes do mecanismo central do relógio circadiano. Molécula extremamente versátil, o fitocromo pode, após assumir configuração ativa 
por irradiação com luz vennelha, entrar no núcleo da célula e interagir com fatores de transcrição do tipo PIF3 (ativadores de genes esco• 
romorfogênicos, ou seja, inibidores de fotomorfogênese) nos promotores, acionando sua degradação (proteólise) e, assim, permitindo a 
ativação de genes responsivos à luz pelo complexo básico de transcrição da RNA-polimerase II. A interação com PIF3 é reversível por 
irradiação com vermelho extremo. Desse modo, fitocromos poderiam atuar como componentes integrais de complexos reguladores de 
transcrição gênica regulados por luz, permitindo a percepção contínua e imediata de alterações em sinais luminosos diretamente no núcleo. 
(Modificada de Martínez-García et al., 2000; Huq, 2006; Jiao et al., 2007) . 

transdução da informação do gerador de ritmo para os processos 
circadianos, o cálcio parece desempenhar um papel central corno 
mensageiro secundário. Diversos fenômenos circadianos em 
plantas são regulados por cálcio, incluindo a atividade de diversas 
cinases de proteínas (que podem alterar a atividade de fatores de 
transcrição responsáveis pela expressão de diversos genes circa· 
dianos) e processos circadianos dependentes de canais de potássio 
ativados por cálcio, como movimentos foliares e abertura esto· 
mática. Estudos não invasivos in vivo co1n plantas transgênicas 
de Arabidopsis e tabaco, expressando a proteína luminescente 
sensível a cálcio, a apoaquorina, cujo grau de luminescência varia 
com a concentração de cálcio, revelaram oscilações circadianas 
na concentração de cálcio citossólico e cloroplástico Oohnson 
ec al., 1995). Tais oscilações geradas pelo mecanismo central do 
relógio parecem controlar diversas enzimas e processos circa
dianos. A Fig. 17 .4 esquematiza um modelo geral do relógio circa
diano em plantas. Na realidade, acredita-se que componentes 
do mecanismo central do relógio, dotados das características de 
auto-regulação esboçadas, poderiam interagir entre si (em nível 
de controle transcricional n1útuo ou interação física proteína
proteína) para gerar o ritmo circadiano central e impô-lo a genes 
controlados de modo circadiano (ver esquema do mecanismo 
central de Arabidopsis t.haliana descrito no final da seção). 

A expressão de genes de plantas controlados pelo relógio 
circadiano está amplamente documentada. A regulação de 

genes controlados pelo relógio circadiano em plantas tem 
sido demonstrada en1 nível de transcrição, tradução e n1odifi
cação pós-tradução. Para vários genes cuja expressão é circa
diana, foran1 identificadas seqüências regulatórias de DNA nos 
pro1notores responsáveis por mediar sinais do gerador de ritmo do 
relógio circadiano (seqüências nucleotídicas específicas ou fatores 
eis). Além disso, também foram identificados fatores de trans
crição (proteínas ligadoras de DNA ou fatores trans) capazes de 
promover a transcrição de genes que respondem ao relógio circa
diano en1 plantas (por ligação aos fatores eis nos promotores dos 
respectivos genes). Alguns desses fatores de transcrição fariam 
parte do mecanismo central do relógio circadiano em plantas 
(ver a seguir). 

Diversos genes controlados pelo relógio circadiano (gcr) codi
ficam proteínas envolvidas no processo fotossintético, como CAB 
(proteínas ligadoras de clorofila a e b), subunidade pequena da 
Rubisco, Rubisco ativase e anidrase carbônica. Vários genes fotos
sintéticos comumente apresentam picos de expressão (geralmente 
medidos como acúmulo de mRNA) no início da manhã subjetiva 
e um mínimo de expressão no meio da noite subjetiva. Outros 
gcrs não envolvidos no processo fotossintético apresentam picos 
de expressão em uma fase circadiana distinta dos genes fotos
sintéticos. Por exemplo, o gene de catalase (cat3) de Arabidopsis 
possui um pico de expressão no início da noite subjetiva. Estudos 
envolvendo análise simultânea da expressão de vários genes com 
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Modelo hip0tético de relógio circadiano em plantas. Luz percebida p0r fotorreceptores (rotas de transdução externas) sincronizaria o meca
nismo gerador de ritmo (círculo) ao ambiente, ativando a transcrição do gene do relógio. Após a transcrição, processamento e tradução, 
formar-se-ia a proteína do relógio, a qual regularia a expressão de genes controlados pelo relógio (gcrs) e/ou a atividade de proteínas trans
p0rtadoras de íons (p. ex., cálcio), controlando vários processos circadianos (rotas de transdução internas). A proteína do relógio, após 
acumular-se até certa concentração, pode ser modificada, entrar no núcleo e inibir a transcrição do próprio gene do relógio. O tempo de 
execução dessas alterações moleculares e bioquímicas é de cerca de 24 horas, gerando uma periodicidade auto-sustentada. Dessa forma, 
com a auto-regulação da proteína do relógio, fecha-se o ciclo circadiano, o qual encontra "um fim no seu início". 

microarranjos de DNA indicaram que 6% de 8.200 genes de 
Arabidopsis examinados apresentaram alterações circadianas nos 
teores basais (sceady-scace, resultado do equilíbrio dinâmico entre 
síntese e degradação) de RNA-mensageiros. Os genes regulados 
de forma circadiana participam de unia vasta gama de processos 
metabólicos e de desenvolvimento, tais como captação fotossin· 
tética de luz, fotorreceptores (fitocromo B, criptocromos l e 2, 
fototropina J), rota de fenilpropanóides (resultam na biossíntese 
de fenóis protetores contra UV), dessaturação de lipídios, resis
tência ao frio, vias glicolítica e das pentase-fosfato, transporta· 
dores de hexoses, mobilização de amido, assimilação de nitrogênio 
e enxofre, tempo de floração e alongamento celular (transpor
tadores de saída de auxina, expansinas, biossíntese de celulose, 
aquaporina) (Harmer et al., 2000). 

Diferentes ritmos em um mesmo organismo podem apre
sentar períodos de curso livre distintos. Por exemplo, o movi
mento fol iar do feijoeiro apresenta um período de cerca de 2 7 
horas em condições contfuuas, enquanto o ritmo de abertura 
es tomática sob as mesmas condições é de cerca de 24 horas. 
Em mutantes da alga unicelular Chl.amydomonas reinhardtii, o 

ritmo em fototaxia (migração dos indivíduos em direção à luz 
da superfície) parece apresentar um período distinto do apre
sentado pelo mRNA de anidrase carbônica (cah 1). Esses ritmos 
de curso livre com períodos distintos têm sido apontados como 
evidências da existência de mais de um gerador de ritmo nas 
células de um organismo, sendo grupos de ritmos controlados 
por diferentes geradores de ritmo. Outra interpretação é a de 
que existem vários geradores de ritmo interconectados (ou seja, 
vários sistemas de retroalimentação negativa de proteínas auto
reguladas que interagem), sendo um deles dominante (determi
naria a fase, ou seja, o tempo do dia ditado pelo relógio circa
diano), enquanto os demais seriam dependentes ou "escravos". 
Diferentes ritmos estariam acoplados ao gerador de ritmo domi· 
nante em maior ou menor grau. 

Em Arabidopsis thaliana, foi isolado um murante circadiano 
(TOC 1-1, timing of cab, ou tempo de expressão do gene da proteína 
ligadora de clorofila a e b) alterado em um gene que é possivel
mente parte integrante do mecanismo central gerador de ritmo 
nessa espécie. O isolamento do mutante circadiano TOC 1-1 
envolveu um esquema de seleção altamente engenhoso, desenvol-



vido por Steve A Kay et al nos EUA. Plantas de Arabúlopsis foram 
cransformadas com um gene quimera composto do promotor do 
gene cab (proteína \igadora de clorofila a e b do complexo coletor 

de luz, gene expresso de forma circadiana) fusionado à parte codi
ficante do gene da luciferase, enzin1a capaz de quebrar luciferina 
gerando bioluminescência. Populações mutagenizadas de plantas 
carregando essa quimera foram analisadas para periodicidade de 
biolun1inescência após aplicação de luciferina. Um luminômetro 
indicava a variação na produção de luz que passou a ocorrer de 
forma drcadiana, pois o promotor da quimera gênica era oriundo 
de um gene controlado pelo relógio circadiano. O mutante TOC 
l-J apresentava um período mais curto na expressão de cab, medido 
como produção de luz, em relação ao tipo selvagem em condi
ções de curso livre. Análises do mutante TOC l-1 mostraram que 
a mutação confere período curto a vários processos circadianos, 
incluindo expressão de diversos genes, movimento estomático e 
foliar, além de afetar a sensibilidade da floração ao comprimento 
do dia (fotoperiodismo, ver adiante). O efeito da mutação nos 
processos circadianos parece independer da entrada (input) de 
luz ao relógio circadiano, envolvendo uma possível alteração no 
gerador de ritmo propriamente dito ou em uma proteína que atua 
sobre ele. A clonagem e o seqüenciamento do gene !OC 1 revelou 
que ele é regulado de forma circadiana, participa de um processo 
de retroinibição da própria expressão e codifica para uma proteína 
de localização nuclear dotada de alguns domínios sugestivos de 
fatores de transcrição (proteínas ligadoras de DN A). 

Outros dois genes que parecem estar fortemente associados 
ao mecanismo do re lógio circadiano em Arabidopsis são ceai 
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(circadian clock associated ou associado ao relógio circadiano) 
e LHY (late elongated hypocotyl ou hipocórilo de alongamento 
tardio). Esses genes codificam fatores de transcrição do tipo Myb 

(membros de uma família de proteínas ligadoras de DNA) e, 
quando superexpressos, causam arrinnia (abolem ritn1os) em 
múltiplos processos circadianos, tais como movimentos foliares 
e abundância de RNA-mensageiro de todos os genes controlados 
pelo relógio testados até o momento, além de suprimir a própria 
expressão. Os genes ccal e LHY parecem ter funções parcial
mente redundantes no mecanismo do relógio. A demonstração 
de interações de regulação recíprocas entre toe 1 e os genes MYB 
ceai !LHY levou à proposta de que essa regulação interativa seria 
a estrutura básica do mecanismo central do relógio circadiano 
em Arabidopsis (Alabadí et ai., 2001) (Fig. 17.5). 

Nesse modelo, a luz ativaria a expressão dos genes LHY e ccal , 
ao amanhecer. E possível que a luz também atue na regulação 
pós-tradução desses genes. As proteínas cca 1 e possivelmente 
LHY, por sua vez, como são fatores de transcrição capazes de ligar 
DNA, ativariam genes com um pico de expressão diurno (p. ex., 
cab) via interação com elementos eis (seqüências nucleotídicas) 
em seus promotores, favorecendo a ação de RNA-polimerase e 
fatores básicos de transcrição. Ao mesmo tempo, as proteínas 
ccal e LHY terian1 um efeito contrário sobre a expressão de toe 
l e de outros genes com picos de expressão noturnos. Elementos 
eis típicos de genes com picos de expressão pela manhã e outros 
(conl relativamente poucas diferenças de seqüência nucleotídica) 
característicos de genes com expressão ao anoitecer vêm sendo 
isolados e caracterizados. Com o passar do dia, haveria progressiva 
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FIGURA 17.5 
Proposta inicial de estrutura básica do mecanismo central do relógio circadiano de Arabúlopsis, envolvendo três genes componentes do 
relógio e suas interações. Secas representam estimulo; barras representam inibição. Siglas envoltas por círculos correspondem a proteínas, 
siglas em itálico envoltas por retângulos correspondem a genes. A luz ativaria a expressão dos genes LHY e cca 1 ao amanhecer. Essas 
proteínas podem ativar a expressão de cab e, talvez, outros genes matinais (com picos de expressão pela manhã), e, simultaneamente, 
LHY e ccal reprimem a expressão de TOC 1 e calvez de outros genes noturnos (com máximos de expressão ao anoitecer e durante a 
noite). A redução progressiva dos níveis de expressão de LHY e cca l durante o dia permite que os níveis de mRNA de TOC / atinjam 
níveis máxin1os perco do fim do dia. A proteína TOCl parece aumentar a expressão de LHY e ceai, os quais atingem níveis n1áxin1os de 
expressão ao amanhecer, reiniciando o ciclo. (Baseada em Alabadí et al., 2001.) 
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redução nos níveis de expressão dos genes LHY e ceai, reprimidos 
pelo acúmulo de suas rcspccóvas proteínas, permióndo elevação 

dos teores de RNA-mensageiro de TOC 1 especialmente peno 
do entardecer (quando a expressão de LHY e ceai atingiria um 
teor mínimo). A proteína TOCI, possivelmente de forma indi
reta (por interação física proteina- protefna com outras prote
ínas ligadoras de DNA), parece aumentar a expressão dos genes 
LHY e ceai, os quais aóngiriam níveis máximos de 1nRNA ao 
amanhecer, reiniciando o ciclo. 

Outros genes participam can1bém deste mecanismo central, 
reforçando as interações descritas. Os genes early flo,vering 
4 (elf4), gigantea (gi) e lux arrhythmo (lu.x) ativam a trans
crição de cca 1 /LHY e têm sua transcrição reprimida pelas proteí
nas cca l/LHY. Os fatores prr5, prr7 e prr9 (pseudo response 
regularors) , parálogos de TOCl, reprimem a expressão de ceai/ 
LHY, enquanto sua própria expressão é estimulada por ccal/ 
LHY (McClung, 2006). Embora o controle transcricional seja 
fundamenta l para o funcionamento do re lógio circadiano, 
modificações pós-traducionais e estabilidade protéica também 
parecem ser muito importantes. Os níveis de TOC 1 que atuam 
no mecanismo central do relógio circadiano também dependem 
de estabilidade protéica, que pode ser regulada pela proteína 
ZTL (ZEITLUPE), a qual é estruturalmente relacionada às foto
tropinas. A fosforilação de cca 1 e LHY por caseína quinase TI 
(CKII) parece também estar envolvida na operação adequada 
do relógio circadiano (McClung, 2006). Um trabalho recente 
propõe a inclusão de elf4 como parte do mecanismo central do 
relógio, junco com TOCI e cca l/LHY, uma vez que esta proteína 
é necessária para o ajuste do relógio a un1 ciclo ambiental e para 
a sustentabilidade do ritmo em condições constantes (McWat
cers et ai., 2007). ELF4 é necessário para a expressão de ccal e 
TOCI em condições de curso livre. A compensação de tempera
tura, caracterizada pela manutenção da robustez de período do 
ritmo em uma ampla faixa de temperaturas fisiológicas, parece 
estar ligada ao efeito oposto e contrabalançado de temperaturas 
elevadas sobre a expressão de gi e lhy. Em temperaturas baixas, 
ceai parece ter um papel mais importante neste processo Qiao 
et al., 2007). 

INTERAÇÃO ENTRE RELÓGIO 
CffiCADIANO E FOTOPERIODISMO 

O controle fotoperiódico da floração é mediado por um ritmo 
circadiano de sensibilidade à luz (ver também Cap. 18, Floração). 

O controle fotoperiódico da floração (indução floral em resposta 
ao comprimento dos dias e noites) constitui um claro exemplo de 
valor adaptativo da antecipação a mudanças ambientais; taxas 
bem-sucedidas de reprodução serão máximas em condições favo
ráveis. A importância desses sinais fotoperiódicos não é restrita 
a plantas de clima temperado. Mesmo em florestas próximas 
do Equador, onde a variação no comprimento total dos dias e 
noites é 1n(nima, a variação na hora de a1nanhecer e anoitecer 
ao longo do ano está fonemente correlacionada aos períodos de 
floração sincrônica e bimodal observada cm várias espécies arbó-

reas (Borchcrt et al., 2005). O sincronismo de floração observado 
dentro destas espécies é vital ao sucesso reprodutivo, panicular
mente considerando-se a freqüentemente grande distância física 
entre os indivíduos. 

Em cevada (Hordeum vulgare, cv. Wintex), uma planta de 
dia longo facultativa, foi demonstrado que, cm condições de 
luz constante, ocorreu uma resposta fotoperiódica à suplemen
tação com luz vermelha extrema que variou de forma circa
diana. A sensibilidade da promoção de floração por suplemen
tação com luz vermelha extrema é mais pronunciada se apli
cada aproximadamente 6 horas antes do amanhecer subjetivo e 
menos pronunciada quando aplicada cerca de 6 horas após este. 
Resposta bastante similar foi observada em Arabidopsis thaliana, 
e, em antbos os casos, não se evidenciou efeito significativo da 
fotossíntese no processo. Esses e outros resultados com diversas 
espécies, tanto de dia longo como de dia curto, sugerem que a 
mensuração do comprimento do dia é regulada, ao menos em 
parte, pelo relógio circadiano, o qual atua conto um regulador 
permissivo da eficiência de elen1entos das rotas de fototrans· 
dução (por exemplo, a forma vermelha extrema do fitocromo). 
O relógio circadiano controla a eficiência de percepção de luz 
pelos fotorreceptores da planta, afetando, por conseguinte, a 
resposta fotoperiódica da floração. 

A interação do relógio circadiano com o fotoperiodismo tem 
sido confirmada com evidências genéticas, pois mutantes circa
dianos como TOC 1-1 e cca 1 tendem a apresentar fenóópos 
fotoperiódicos (sensibilidade alterada do processo de floração 
em relação a comprimento de dias e noites). Análises de vários 
mutantes circadianos de Arabidopsis com fenótipos fotoperió
dicos indicam que a integração da informação temporal forne
cida pelo sistema circadiano, com discriminação de luz/escuro 
iniciada por fotorreceptores específicos, dá-se e1n nível da função 
da proteína constans (CO), um importante fator aóvador de 
transcrição, de expressão regulada de forma circadiana, que 
acelera a floração sob fotoperíodos indutivos (promovendo 
a atividade de genes-alvo envolvidos no estímulo à floração, 
como ft - flowering locu.s T ou locu.s de floração T (cujo produto 
protéico é considerado um importante sinal bioquímico de longa 
distância da indução fotoperiódica nas folhas para o meristema 
apical; ver Corbesier et ai., 2007) - e socl -sttpressor of 011erex
pression of col ou supressor da superexpressão de constans 1) 
(Suárez-Lopez et ai., 2001) . 

Um mecanismo de coincidência com o ambiente exterior, 
baseado no controle circadiano endógeno dos níveis de RNA
mensageiro do gene consum.s, acoplado à regulação da função 
da proteína constans por luz (via efeitos dos fotorrcccptores nos 
níveis da proteína constans ou em sua atividade intrínseca), 
parece constituir a base molecular da regulação do tempo de 
floração pelo comprimento do dia, ao menos em Arabidopsis 
(planta de dia longo facultativa) {Yanovsky e Kay, 2002). Nesse 
modelo, a luz não só faria o ajuste do relógio circadiano, mas 
também atuaria diretamente promovendo a progressiva expressão 
de alguns genes de controle da floração. Em plantas de dia curto 
(como arroz, Oryza sati11a), para as quais a fase mais crítica para 
floração é a noturna, uma variação desse mecanismo hipotéóco 



foi descrita, em que, alt'.!m do controle circadiano da expressão 
do gene corutans ou seu homólogo (que seria comum a plantas 
de dia longo e de dia curto), a aávidade da protefna constans 
ou sua homóloga sobre seus alvos seria no sentido de inibir a 
transcrição, e não de promovê-la, como na planta de dia longo 
Arabidopsis chaliana (Cremcr e Coupland, 2003). 
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CAP Í TULO 18 

Ana Paula Animante Vaz, Henrique Pessoa dos Santos e Ulian Beatriz Penteado Zaidan 

INTRODUÇÃO 
Devido à sua importância econômica, a floração tem sido bastante 
estudada em todo o mundo e é objeto de inúmeras revisões que, 
de tempos em tempos, mostram os avanços do conhecimento 
científico sobre o tema. Certamente, a conversão do meristema 
caulinar vegetativo em estruturas reprodutivas é um dos mais 
dramáticos e ainda enigmáticos eventos na vida das plantas supe
riores. Enquanto a floração representa o ténnino do ciclo de vida 
nas plantas anuais ou bianuais, nas plantas perenes marca o final 
de mais um ciclo de crescimento. 

Apesar de se conhecer há longo tempo a esLreita relação entre 
a floração e as estações do ano, esse processo ainda não é bem 
entendido pelos pesquisadores. Uma melhor compreensão de 
como as plantas respondem aos fatores ambientais, principal
mente luz, temperatura, disponibilidade de nutrientes e água, 
trouxe benefícios incalculáveis para a horticultura e a agricultura 
em geral, permitindo a escolha das épocas e dos locais de plantio 
mais adequados às culturas, otimizando as colheitas e disponi
bilizando produtos em função das necessidades e demandas do 
rnercado. 

Estudos sobre a indução e o desenvolvimento floral, assim 
como abordagens científicas da qualidade e longevidade das 
flores, são indispensáveis para o aprimoramento das técnicas de 
cultivo e comercialização. Mesmo assim, grande parte do que se 
conhece sobre floração baseia-se em um número relativamente 
pequeno de espécies, geralmente herbáceas e de regiões tempe
radas, sendo nosso entendimento sobre as plantas tropicais ainda 
mais modesto e nem sempre conclusivo. 

FASES DE DESENVOLVIMENTO 
Durante o ciclo de vida das plantas, as células mcristemáticas 
alteram suas vias de desenvolvimento, resultando na produção 

de novas estruturas. As plantas superiores apresentam três fases 
de desenvolvimento relativamente bem definidas e que ocorrem 
numa seqüência obrigatória: a fase juvenil, a fase adulta vegeta
tiva e a fase adulta reprodutiva. 

Diferentemente dos animais, as mudanças de fase de desenvol
vimento nas plantas são centralizadas nos me ris temas caulínares, 
apical e axilares. Os meristemas caulinares podem ser vegeta· 
tivos ou florais, estes últimos formados apenas quando a planta 
é induzida à floração. 

A principal distinção entre a fase juvenil e a fase adulta vege
tativa reside na possibilidade de que, nesta última, sejam formadas 
estruturas reprodutivas, como as flores, nas angiospcrmas, ou 
os cones, nas gimnospennas. Essas estruturas reprodutivas, na 
verdade, são folhas modificadas, idéia esta primeiramente regis
trada nos textos do poeta alemão Goethe, em 1790, e poste
riormente corroborada com estudos morfológicos, fisiológicos . . 
e genencos. 

A transição da fase juvenil para a fase adulta vegetativa é geral
mente um processo gradual e pode ser acompanhada por altera
ções em algumas características vegetativas, corno a n1orfologia e 
a disposição (filotaxia) das folhas ou a modificação na capacidade 
de enraizamento de ramos ou mesmo de folhas. Por outro lado, 
a transição da fase adulta vegetativa para a fase adulta reprodu
tiva, caracterizando a primeira etapa da reprodução sexuada, está 
associada a várias mudanças fisiológicas nas plantas. 

A transição floral envolve uma seqüência de etapas associadas 

a intensas mudanças nos padrões de morfogênese e diferenciação 
celular do ápice mcristemático caulinar, apical ou axilar, resul
tando cm meristemas reprodutivos, suficientemente aptos a 
produzir flores ou inflorescências. 

As plantas exibem um gradiente espacial de juvenilidade no 
eixo caulinar. Enquanto as células e estruturas que caracterizam 
a fase adulta e reprodutiva se encontram na região superior e 



periférica do ápice meristemático, os tecidos e órgãos juvenis 
estão localizados nas regiões inferiores do caule. 

Por conveniência, subdivide-se o processo de floração em crês 
fases: indução, evocação e desenvolvimento floral. 

INDUÇÃO DA FLORAÇÃO 
A indução floral refere-se aos eventos que sinalizam à planta a 
alteração do seu programa de desenvolvimento. Como conse
qüt:ncia, o meristema caulinar se reestrutura para produzir um 
primórdio floral, em vez de um primórdio foliar. A indução floral 
ocorre principalmente nas folhas, mas também pode dar-se em -outros órgãos. E importante salientar que a aquisição de identi-
dade floral por um meristema representa apenas um subprograma 
no desenvolvimento reprodutivo. 

O estímulo indutor resulta tanto de fatores endógenos, tais 
como o estado nutricional, os reores honnonais e os ritmos circa
dianos, como de fatores ambientais, portanto externos à planta, 
dentre eles o comprimento relativo dos dias (fotopcríodo), a irra
diãncia, a temperatura e a disponibilidade de água. 

A evolução de sistemas de concrole interno (regulação autô
noma, como observado em cultivares de floração precoce ou 
tardia da ervilha, Pisum SllÚlllQ'IJ) e externo (regulação ambiental) 
permite a sincronização do desenvolvimento reprodutivo das 
plantas com o ambiente e, portanto, uma regulação bastante 
específica da época de florescimento. 

Assim, para que haja sucesso reprodutivo, a floração deve 
ocorrer quando houver disponibilidade de polinizadores e condi
ções favoráveis para a dispersão de frutos e sementes, além de 
temperatura, luminosidade e umidade adequadas para a germi
nação das sementes e para o crescimento e estabelecimento da 
nova planta (ver Cap. 20, Germinação). 

Fatores ambientais 
A sucessão das estações do ano - primavera, verão, outono 
e inverno - é o fator ambiental mais constante do planeta, 
uma vez que depende substancialmente da forma e inclinação 
da Terra e de seus movimentos de rotação e de translação ao 
redor do Sol. 

A habilidade das plantas e animais de detectar as variações 
do ambiente, como o comprimento relativo dos dias e das noites 
e as variações de temperatura, permite que determinado evento 
ocorra em uma época particular do ano, constituindo, portanto, 
uma resposta sazonal. Como exemplo, podem ser citadas a queda 
de folhas em muitas arbóreas, a fonnação e a brotação de gemas, 
a alteração na plumagem e a migração de aves, as fases de desen
volvimento dos insetos, a hibernação de mamíferos etc. Sincroni
zando os ciclos vegetativo e reprodutivo entre indivíduos da mesma 
espécie, o concrole sazonal da reprodução favorece a fecundação 
cruzada e, portanto, a recombinação gênica, além de permitir que 
a progênie se desenvolva em condições ambientais favoráveis. 

Já é bem conhecido que a floração de muitas espécies herbá
ceas e mesmo arbóreas está substancialmente associada às esta-
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ções do ano, porém ainda não se compreende totalmente como 
ocorre a percepção e a tradução dos sinais ambientais pelas 
plantas. Aparentemente, a percepção dos fatores ambientais se 
dá de maneira integrada entre as diferentes partes da planta, de 
tal sorte que o controle da floração consistiria em um conjunto 
de sinais de natureza química que seriam transportados através 
do floema juntamente aos assimilados. 

As plantas podem apresentar respostas qualitativas ou obri
gatórias, isto é, quando há necessidade absoluta de um ou mais 
fatores ambientais para que a floração ocorra; e respostas quanti
tativas ou facultativas, quando a floração é promovida pelo fator 
ambiental, podendo ainda ocorrer na aust:ncia deste. 

Apesar de as regiões tropicais não terem como caracterís
tica variações substanciais de temperatura e fotoperCodo durante 
o ano, são encontradas plantas suficientemente sensíveis às 
pequenas mudanças no comprimento relativo do dia, na irradi
ância (quantidade) e na composição espectral da luz (qualidade), 
ou na tc1nperatura. 

LUZ 
O efeito do comprimento dos dias como fator determinante 
para a sazonalidade da floração foi originalmente proposto por 
Wightrnan Garner e Harry Allard, em 1920, trabalhando com 
plantas de soja e com o mutante "Maryland Mammoth" de 
tabaco. Foram esses autores que introduziram os Lermos foto
período - comprimento relativo do dia e da noite - e foto
periodismo - palavra grega que associa luz e duração do dia, 
representando a habilidade de um organisn10, planta ou animal 
en1 detectar e responder às variações do co1nprimento dos dias. 
Atualmente, é bastante aceita a hipótese do envolvimento do 
ritmo circadiano nas respostas fotoperiódicas, como mecanismo 
controlador do tempo necessário para determinar os rirmos 
diários de expressão gênica e comportamento (ver Cap. 17, 
Ritmos Circadianos nas Plantas). 

Dentre os processos do desenvolvimento vegetal regulados pelo 
comprimento do dia, encontram-se a tuberização, a dormência e 
brotação de gemas, a senescência, o enraizamento de estacas e a 
floração, sendo esta última a mais estudada. 

A resposta fotoperiódica de uma planta é dctenninada geneti
can1ente e a sua classificação é baseada na transição floral. Dessa 
maneira, distinguem-se as plantas de dias curtos (PDC) ou de 
noites longas, que florescem quando mantidas em fotoperíodos 
inferiores a detenninado valor crítico (fotopcrCodo crítico); e as 
plantas de dias longos (PDL) ou de noites curtas, as quais têm 
sua floração promovida quando o comprimento do dia excede 
certa duração (fotoperfodo critico) (Fig. 18. l). Assim, o focope
rfodo crítico pode ser definido como o comprimento do dia em 
horas de luz, num ciclo de 24 horas, abaixo do qual na PDC ou 
acima do qual na PDL a floração é induzida. Existem também 
espécies que não têm a floração regulada pelo fotoperíodo, as 
quais florescem aproximadamente ao mesmo tempo sob vários 
compri1nentos do dia. São denominadas plantas neutras, indi
ferentes ou autônomas (PDN). Outras espécies são chamadas 
plantas de dia intermediário (PDI), pois apenas florescem num 
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fotoperíodo crítico. Os tratamentos fotoperiódicos evidenciam a importância da duração do perfodo de escuro na determinação da floração, 
assim como do tipo de luz fornecida às plantas. A interrupção do período de escuro por um pulso de luz branca (LB) promove a floração 
nas PDL, enquanto esse processo é inibido nas PDC. Un1 pulso de luz de comprimento de onda vem1elho (V) durante o período de escuro 
induz a floração nas PDL, e seu efeito é revertido pela luz de comprimento de onda vermelho extremo (VE), indicando o envolvimento 
do fitocromo. Nas PDC, um pulso de luz vermelha inibe a floração, enquanto o oposto é observado na presença de luz de comprimento 
de onda vermelho extremo. 

detenninado intervalo de horas de luz, por exen1plo em fotope
ríodos entre 12 e 16 horas (Fig. 18.2). 

-E necessário um estudo amplo para estabelecer a c lassifi-
cação correta de uma planta, pois o valor do fotoperfodo crítico 
é bastante variável entre as espécies e, muitas vezes, extrema
mente preciso, como na PDC Xanrhium strnmarium, em que a 
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FIGURA 18. 
Tipos de respostas de floração. A. Planta indiferente ao fotoperíodo. 
B. Planta de dia curto qua litativa. C. Planta de dia intermediário. 
D. Planta de dia longo qualitativa. 

ocorrência ou não da floração pode ser definida num intervalo 
de apenas 15 minutos. Essa sensibilidade ao fotoperfodo tende a 
ser mais aguçada em algumas plantas da região equatorial, onde 
as oscilações no comprimento dos dias são pequenas entre as 
estações do ano. 

Podem ser citados como exemplos de PDC o Kalanchoe bloss
feld.iana, o crisântemo e o bico-de-papagaio, plantas estas q ue 
são induzidas à floração escurecendo-se as estufas de produção 
comercial, visando atender à demanda de mercado em datas 
específicas. 

A cana-de-açúcar é uma PDL, cuja floração deve ser evitada 
nos cultivas comerciais, uma vez que a sacarose é mobilizada 
para as inflorescências, diminuindo a concentração de carboi
dratos nos colmos. 

Exemplos de PDN são a cebola (Allium cepa), o amendoim 
(Arachis hypogea) , o melão (Cucumis melo), o pepino (Cucumis 
sativus), assim como Pintis spp. e a videira (Vitis 11inif era). 

Já o picão-do-cerrado (Bid.ens gardneri) comporta-se como uma 
PDI, florescendo em períodos de luz bastante específicos, entre 12 
e 16 horas de luz diária. Outros exemplos de PDI são o manjericão 
(Ocimum basilicum) e a pimenta (Capsú;um annuum). 

Experirnentos detalhados, n1odificando-se a duração dos perío
dos relativos de luz e escuro, assún como a interrupção da noite 
por uma breve exposição à luz (tomando ineficiente o período de 



escuro), ou a interrupção do dia com um período curto de escuro, 
evidenciaram a importância do período escuro como fator cencral 
na indução floral. Dessa maneira, planras de dia curto necessitam 
de noites longas para florescer, enquanto as plantas de dia longo 
florescen1 quando períodos de noites curtas são fornecidos (Fig. 
18.1). Para estas últimas, o período mais prolongado de luz pode 
estar associado à necessidade de acúmulo dos produtos fotossin
téticos para continuação dos processos bioquímicos iniciados no 
escuro. No entanto, em condições experin1entais, a luz fornecida 
para prolongar o número de horas diárias de luz é de baixa inten
sidade e portanto ineficiente para a fotossíntese. 

O controle do desenvolvimento da planta pela luz é depen
dente da detecção e absorção do estúnulo luminoso. Enrretanto, 
a luz, por si só, não constitui a informação morfogenética, e o 
mesmo pode ser dito em relação aos receptores de luz na planta. 
A resposta morfogenética é resultante dos efeitos da luz captada 
pelos fotorreceptores quando em células sensíveis ou competentes 
para seguir un1a nova via de desenvolvimento. 

Essas respostas morfogenéticas nas plantas estão associadas à 
detecção de cinco regiões do espectro visível, por no mínimo três 
classes de fotorreceptores: (1) fotorreceptor UV-B, formado por 
uma ou mais substâncias ainda desconhecidas e que absorve a 
luz na faixa do ultravioleta-B (entre 280 e 320 nm); (2) cripto
cromo, cuja denominação se deve à sua importância nas respostas 
morfogenéticas das criptógamas; é constituído por um conjunto 
de pigmentos ainda não completamente caracterizados, os quais 
absorve1n a luz na faixa do azul e do ultravioleta-A (entre 320 
e 400 nm, ultravioleta longo); e (3) fitocromo, um conjunto de 
pigmentos cuja absorção ocorre principalmente no comprimento 
de onda vermelho (660 run) e vermelho extremo (730 nm). 

Os fotorreceptores controlam vários processos morfogenéticos 
nas plantas, desde a germinação e o desenvolvimento da plântula 
até a formação de novas flores e sementes. Neste capítulo será 
enfatizado o fitocromo, o fotorreceptor mais bem conhecido nas 
plantas vasculares. 

Entre as décadas de 1930 e 1940, Lewis Flint e Edward 
McAlister observaram a promoção da germinação de sen1entes 
de alface sob luz com comprimento de onda vermelho, enquanto a 
inibição desse processo ocorria na presença de vermelho extremo. 
Em 1952, Harry Borthwick e cols. verificaram a reversão dos 
efeitos da luz com comprimento de onda vennelho após aplicação 
de vermelho extremo, e vice-versa. Essa reversão foi observada 
várias vezes, sendo o resultado final, inibição ou promoção da 
germinação, dependente do último comprimento de onda ofere
cido às sementes (Tabela 18.1). 

A participação do fitocromo na floração foi sugerida por 
Borthwick e cols., entre os anos de 1945 e 1948. Realizando 
experimentos de interrupção do período de escuro com luz mono
cromática, em vez de luz branca, esses autores observaram que, 
sob luz com comprimento de onda vermelho, ocorria a inibição 
da floração na PDC Xanthium scrumarium, enquanto a promoção 
desse processo era verificada na PDL Hordeum vulgare. 

Semelhantemente à germinação, foi reproduzida, na indução 
da floração e em outros processos morfogenéticos, a reversão 
dos efeitos dos dois tipos de luz (vermelho, vermelho extremo), 
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s a jei'llúna~~ 
(conforme H. A. Bortbwick et ai., 1952) 

Tratamento de luz Germinação (%) 

Escuro 8,8 

V 98,0 

V:VE 54,0 

V:VE:V 100,0 

V:VE:V:VE 43,0 

V:VE:V:VE:V 99,0 

sendo que o úlrin10 tipo de luz fornecida à planta deternúnava 
a ocorrência ou não da floração (Fig. 18.1). Na década de 1950, 
Harry Borthwick e Sterling Hendricks elaboraram a hipótese da 
existência de um pigmento fotorreversível, cuja absorção ocorria 
nos comprimentos de onda do vermelho e do vermelho extre1no, 
hoje conhecido como fitocromo. 

São encontradas duas fom1as de fitocromo: fitocromo vermelho 
(Fv) e fitocromo vermelho extren10 (Fve) (Fig. 18.3). O Fv é 
a forma fisiologicamente inativa, sendo a única produzida no 
escuro. Na presença de luz, principalmente sob comprimento 
de onda vermelho, o Fv é convertido em Fve, sendo esta última 
a forma fisiologicamente ativa. Essa fotoconversão Fv ++ Fve é 
reversiva e tem a mesma cinética em ambas as direções. O Fve 
formado a partir do estímulo luminoso é o tradutor do sinal de 
luz para a célula sensível ou competente em responder a esse 
estímulo. A luz ou o Fve não têm influência sobre o desenvolvi
mento dessa competência. 

Ambas as formas, Fv e Fve, absorvem a luz no comprimento 
de onda do violeta e do azul, porém os resultados são fisiolo
gicamente menos efetivos quando comparados ao vermelho e 
vern1elho extremo. A luz verde, por sua vez, é pouco absorvida 
pelo firocromo, sendo utilizada para visualização no acompanha
mento dos experimentos con1 esses fotorreceptores. 

Quinúcamente, o fitocromo é uma cromoproteína formada 
por dois polipeptídios de 120 kDa idênticos, e dois cromóforos 
ligados ao resíduo de cisreína de cada polipeptídio por meio de um 
átomo de enxofre. O cromóforo corresponde ao sítio de absorção 
da luz no fitocromo, sendo um composto tetrapirrólico de cadeia 
aberta, semelhante ao pigmento fotossintético ficobilina das algas 
vermelhas e cianobactérias. Quando sob luz com comprimento 
de onda vermelho, a forma Fv é convertida para Fve, ocorrendo 
uma isomerização cis-trans na estrutura do cromóforo e resul
tando em alterações na porção protéica do fitocromo (Fig. 18.3). 
Essa mudança estrutural é a responsável pela atividade fisiológica 
do Fve e pela inatividade do Fv. 
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Representação esquemática da fotorreversão entre as duas formas do fitocromo, Fv e Fve, provocada pela presença de luz com comprimento 
de onda vermelho (V) ou vermelho extremo (VE). As linhas pontilhadas salientam a produção, destruição e reversão no escuro que 
ocorrem, principalmente, com os fitocromos do tipo I. As estruturas químicas representam as formas estruturais do grupo cromóforo do 
fitocromo quando este se encontra na forma Fv (esquerda) ou na forma Fve (direita). 

Nas PDC, um teor elevado de Fve no início do período 
noturno é vantajoso para a floração e, em alguns casos, é uma 
pré-condição para a indução floral. Por outro lado, na maioria 
das PDL, a promoção da floração ocorre quando o teor de Fve 
é elevado na metade do período noturno (Fig. 18.4). Apesar de 
esse con1portarnento rítmico também ser favorável nas PDL, as 
respostas dessas plantas são aparentemente mais complexas e 
podem estar associadas tainbém aos criptocromos. 

Em meados da década de 1980, alguns estudos evidenciaram 
a localização do fitocrorno no núcleo e, principalmente, no 
citoplasma. Esses fotorreceptores foram classificados em dois 
grandes grupos: os fitocromos do tipo I, encontrados predomi-
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Variações na proporção de fitocromo Fve em plantas de dias longos 
(PDL) e plantaS de dias curtos (PDC). Uma maior proporção de Fve 
no início do período de escuro é promotora da floração nas PDC. 

nantemente nas raízes e plântulas estioladas, e os fitocromos 
do tipo II, presentes nas sementes e nas plantas crescidas sob 
luz. A maior proporção do fitocromo do tipo I e1n plantas estio
ladas está possivelmente associada à sua maior capacidade de 
detectar baixos estímulos de luz, além de sua degradação na 
presença de luz. 

Os dois tipos de fitocromo apresenta1n propriedades espectrais 
distintas. Por exemplo, em aveia, a forma Fv do tipo I tem uma 
absorção máxima em 666 nm, enquanto, para a forma Fv do tipo 
II, esse valor se dá em 654 nm. As proteínas e os genes codifi
cadores de ambos os tipos de fitocromo também são diferentes. 
Contudo, as diferenças restringem-se apenas à porção protéica, 
não tendo sido evidenciadas diferenças no grupo cromóforo dos 
dois tipos de fitocromo. 

Urna vez que a luz é absorvida pelos fotorreceptores, ocorre a 
interpretação morfogenética do estímulo luminoso pela planta. 
Conforme apresentado na Fig. 18.5, o fitocromo é o fator chave 
na cadeia de reação e atua em cooperação com os demais fotor
receptores. Considerando suas propriedades físicas, o fitocromo 

Críptocromo 

l 
Fitocromo (Fve) Fotomorfogênese 

Fotorreceptor de UV-B 

FIGURA 18.5 
Esquema da ação cooperativa dos fororreceptores. A luz absorvida 
pelo criptocromo e pelo fotorreceptor de UV-B atua na sensibilidade 
da célula ao efeito promovido pelo fitocromo na forma Fve. 



seria insuficiente para avaliar e absorver com eficácia todo o 
espectro visível da radiação solar. A luz absorvida pelos outros 
fotorreceptores, o criptocromo e o fotorreceptor de UV-B, pode 
determinar a sensibilidade das plantas ao Fve. Esta aparenta ser 
uma estratégia simples na qual um único aàvador (Fve) seria 
suficiente para controlar a expressão gênica e capaz de fornecer 
uma informação completa do espectro solar, determinando a 
a1nplitude da fotomorfogênese. 

Atualmente são conhecidos dois mecanismos pelos quais os 
fotorreceptores podem desencadear os processos morfogenéticos 
nas plantas. O primeiro mecanismo é o rápido efeito sobre a 
permeabilidade de membranas, enquanto o segundo, mais lento, 
modifica a fosforilação de certas protefnas e a entrada e saída de 
Ca2+, interferindo na cascata de transdução dos sinais celulares 
e, conseqüentemente, alterando a expressão gênica. 

Os fotorreceptores desencadeiam uma cascata de sinais que 
interagem co1n o ritmo circadiano, permitindo, de uma forma 
ainda não conhecida, a mensuração do comprimento do dia (ver 
Cap. 17, Ritmos Circadianos nas Plantas). Possivelmente, todas 
as respostas focoperiódicas nas plantas uàlizam os mesmos fotor
receptores, diferenciando-se, posteriormente, por vias especificas 
de transdução de sinais. 

Além dos fotorreceptores mencionados, nas cruciferas - um 
grupo de plantas no qual se inserem as diversas variedades e 
mutantes de Arabidopsis bastante uàlizados em escudos molecu
lares, como será visto adiante neste capítulo- foram identificados 
outros pigmentos que absorvem, na faixa azul do espectro, entre 
455 e 500 nm. Entretanto, seus efeitos são difíceis de explicar e 
ainda não são totalmente conhecidos, pois o fitocromo também 
apresenta pequena absorção nesse co1nprimento de onda. 

É fato ben1 estabelecido, na literatura, que a percepção do 
comprimento dos dias ocorre predominantemente nas folhas, e, 
em alguns casos, como nas PDC Chenopodi11m n1brum e Pharbiris 
nil, já nos próprios coàlédones. Em resposta ao estímulo fotope
riódico, as folhas sofrem mudanças metabólicas, resultando na 
produção independente de uma ou mais substâncias químicas 
transmissíveis, coletivamente denominadas de sinal floral. O 
sinal floral seria então transmitido ao meristema caulinar que, 
quando receptivo (competente), inicia a lransição floral (Fig. 
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18.6). Entretanto, de forma curiosa, em plantas neutras, portanto 
não sensíveis ao fotoperíodo, as folhas também são fundamen
tais para a floração, pois quando desfolhadas não são capazes de 
produzir flores. 

O fato de a percepção fotopcriéxlica ocorrer nas folhas 
enquanto a floração se dá no meristema caulinar sugere a neces· 
sidade de transmissão de um sinal floral químico entre esses dois 
órgãos distantes na planta, e possivelmente transportado pelo 
floema. 

A idade e o desenvolvimento da planta interferem na sensi
bilidade ao comprimento do dia. Assim, há um número mínimo 
de folhas para que algumas plantas herbáceas respondam ao esá
mulo fotoperiódico. As respostas fotoperiódicas também podem 
ser profundamente modificadas por oucros fatores ambientais, 
dentre estes a temperatura e a irradiância, esta última envolvendo 
alterações na capacidade forossintética. 

A floração induzida fotoperiodicamente parece estar asso
ciada à modificação nos teores de citocininas, giberelinas ou 
nas concentrações de açúcares. Entretanto, em geral, aplica· 
çõcs hormonais ou de carboidratos não substituem totalmente 
o tratamento fotoperiódico na indução floral. Em algumas espé· 
cies, como a PDC Kalanchoe blossfeldiana, a floração ocorre sob 
períodos bem curtos de luz, da ordem de alguns segundos, não 
envolvendo portanto a fotossfntese. 

Essas evidências indicam a presença de uma ou mais subs
tâncias móveis, entre as partes da planta, capazes de induzir a 
floração. O conhecimento da influência da luz e do controle 
fotoperiódico da floração tem possibilitado grandes avanços na 
comercialização de algumas espécies ornamentais, como Chry
santemum (PDC) e Euphorbia p11lcherrima (bico-de-papagaio, 
PDC). 

TEMPERATURA 

Nas plantas, a temperatura do ambiente também é um fator deter
minante de algumas respostas sazonais. No início do século XX, J. 
Guscav Gassner observou a necessidade de temperatura abaixo de 
determinado valor para a formação de flores em cercas espécies de 
regiões temperadas. Nestas, a floração ocorre na primavera ou no 

DC 

Experimento realizado com Chrysanthem11m morifoli11m, uma PDC. O tratamento fotoperiódico de dia longo (DL) ou de dia curto (DC) foi 
aplicado isoladamente (as duas figuras à esquerda) ou simultaneamente (as duas figuras à direita) nas folhas e no ápice caulinar vegetativo. 
Os resultados evidenciam a importância das folhas, mais do que dos ápices vegetat.ivos, na percepção do sinal fotopcriódico. As folhas 
seriam responsáveis pela produção do sinal floral e seu transporte ao meristema caulinar ocorreria pelo floema. 
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início do verão, após exposição da planta, durante certo número 
de dias, às baixas temperaturas do inverno (1 a 7ºC, acima, 
portanto, do ponto de congelamento). Esse processo é denomi
nado vemalização e, muitas vezes, está associado à necessidade 
posterior de dias longos, como verificado em algumas bulbosas 
como a tulipa, no centeio (Secale cereale) e em diversas culti
vares de plantas bianuais, dentre estas beterraba, repolho, couve e 
aipo. As bianuais são plantas em roseta que necessitam completar 
dois períodos de crescimento antes da floração. Nessas plantas, a 
germinação ocorre na primavera, seguindo-se o período de cres
cimento da parte aérea durante o verão; no outono, as folhas 
senescem e caem, mas a gema apical é protegida pela bainha; 
na primavera seguinte, novas folhas são formadas e, desde que 
tenha ocorrido exposição apropriada ao frio no inverno anterior, 
há um rápido alongamento do pedúnculo floral. 

Em algumas espécies, a desvemalização, ou seja, um trata
mento de calor (em geral entre 30 e 40ºC por alguns dias), pode 
eliminar, parcial ou totalmente, o efeito promotor de tempera
turas baixas sobre a floração. Para ser eficaz, esse tratamento deve 
ser dado logo após o período de frio. 

Experimentos com resfriamento localizado e enxertia demons
traram que os receptores do tratamento de frio são os tecidos 
com atividade mitótica, dentre os quais os meristemas caulinares 
que se comam competentes para florescer. Entretanto, variações 
de temperatura também podem afetar a indução das folhas ou 
modificar outras etapas da resposta floral, tais como a iniciação 
e o desenvolvimento das gemas florais. 

As temperaturas ótimas para a floração podem variar com a 
idade e o estado fisiológico da planta. Enquanto algumas espé
cies respondem à vernallzação em fases precoces do desenvol
vimento, ainda na fase de embrião ou no início da germinação, 
como em alguns cereais, outras se tornam sensíveis após um cres
cimento mínimo. Entrer:anco, temperaturas favoráveis à indução 
de floração podem causar características menos atrativas, cais 

como uma redução no número e no tamanho das flores. 
Postula-se que as respostas às variações de temperatura seriam 

parcialmente reguladas por hormônios endógenos, rendo inclu
sive sido sugerida pelo alemão Georg Melchers, em 1937, a exis
tência de uma substância específica, a vemalina; esta, todavia, até 
hoje não foi identificada. Na cenoura, a aplicação de giberelina 
mimetiza o efeito da vemalização, enquanto em plantas orquidá
ceas como Phalaenopsis e Dendrobium, aumentos nos teores endó
genos de cit0cininas (ver Cap. 10, Citocininas) e açúcares foram 
associados à diminuição da temperatura. Aumentos substanciais 
de citocininas em plantas de outras famílias, quando mantidas 
em temperaluras baixas, têm sido observados. 

Do ponto de vista comercial, é bastante conhecida a indução 
floral por meio de choques térmicos de baixas tem.peraturas em 
orquídeas como Phalaerwpsis, Cymbidi1tm e Dendrobium (Fig. 

18.7), e também em algumas variedades de Chrysanthemum, 
quando satisfeitas suas necessidades de dia curto. 

Em milho, por exemplo, observa-se de maneira incisiva o efeito 
da temperatura do ar no ciclo e nas fases fenológicas das plantas. 
A temperatura do ar é percebida e acumulada na planta como 
uma soma térmica, expressando a quantidade de energia neces-

FIGlRA 18.7 

Floração de A. Dendrobium Stardust e B. Dendrobium Second 
Lovc, após tratamento de frio (lO"C no período de escuro e 25ºC 
no período luminoso). A quantificação dos hormônios endógenos 
evidenciou níveis elevados de citocininas durante a indução floral. 
(Mesrrado de Kátia O. Campos, Laboratório de Fisiologia Vegetal, 
IB-USP, 2000.) 

sária para atingir um certo estágio de maturidade. O conheci
mento das exigências térmicas em algumas culturas contribui 
para a previsão da duração do ciclo da planta em função dos 
fatores ambientais, sendo um parâmetro relevante nos processos 
de otimização e redução de riscos climáticos em plantios comer
ciais. 

UMIDADE 

Nas regiões tropicais e em regiões áridas ou semi-áridas, o período 
de seca e o de disponibilidade de água são fatores decisivos para 
o crescimento e floração de algumas espécies. Nos trópicos do 

hemisfério sul, a chegada da estação das chuvas coincide com 
o início da primavera, representado por dias ligeiramente mais 

longos e temperaturas mais elevadas, configurando sinais ambien
tais para a reto1nada do crescimento das plantas. 

Dentre as plantas de interesse comercial que lên1 sua floração 
afetada pela un1idade, podem-se destacar como exemplo o citro 
e o cafeeiro. No caso das plantas cftricas cultivadas em regiões 
tropicais, o déficit hídrico pode substituir o efeiro de temperaturas 

baixas na promoção da floração. Já as plantas de café devem ser 
submetidas a certo estresse hídrico para quebrar a dormência das 
gemas florais já formadas, as quais irão se desenvolver apenas após 

o fornecimento de água, por irrigação ou chuva. Esses déficits 
hídricos internos podem variar de -0,8 MPa a - 2,65 MPa em 

cafeeiros no Havaí, mas para o Brasil, foi registrado um limiar 
de potencial de água nas folhas de - 1 ,2 MPa para a ocorrência 
da floração en1 resposta à irrigação. A sincronização da floração 
em cafeeiros pela i1nposição de um déficit hídrico, seguido de 
irrigação, além de sincronizar a produção, reflete também na 
qualidade da bebida. 
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FIGL'RA 18.8 

Efeico do fogo na floração. A. Aspecco de uma queimada no cerrado. B. Planca de Calea c11neifolia florescendo após a passagem do fogo. 
C. floração pós-fogo cm Lanuma monte11idensis. (Focos: Leopoldo Coutinho.) 

En1 algumas espécies, o fato de a remoção das raízes pro1nover 
a floração sugere que, além dos estresses hídrico e nutricional, 
esses órgãos poderiam ser responsáveis pela produção de um ou 
mais inibidores florais. Porém, as raízes tan1bém podem produzir 
promotores florais, como citocininas e giberelinas. 

FOGO 

No cerrado brasileiro, é comum observarmos o esámulo ou 
indução da floração de muitas espécies herbáceas e subarbus
tivas após a passagem do fogo. O efeito do fogo nem sempre é 
devido ao estúnulo térmico, mas é a eliminação total da parte 
áerea das plantas que as faz florescer . 

A resposca floral ao fogo tem um papel importante na sincro-
• 

nização da floração, viabilizando a polinização cruzada. E o 
chamado piroperiodismo, ou a sincronização do processo pelo 
efeito do fogo. Na ausência da queima, pode não ocorrer o 
florescimento ou este se dá de maneira esporádica e em baixa 
intensidade. 

Laniana monleilidensis e Calea cuneifolia são exemplos de espé· 
cies de cerrado que florescem após a queimada (Fig. 18.8). Plantas 
de sapé (lmperata hrasiliensis) florescem apenas após sofrerem 
queima de seus órgãos aéreos, num processo ainda não comple· 
tamente elucidado. 

Fatores endógenos 
Acredita-se que a passagem para a fase reprodutiva viria acom· 
panhada por modificações profundas nas relações fonte e dreno 
das planras, representadas pela canalização de assimilados para 
os meristemas. Esses eventos ocorreriam anteriormente à morfo. 
gênese e dependeriam ainda da habilidade dos tecidos merisre
máticos de importar assimilados essenciais às divisões celulares 
e à manucenção da atividade merabóüca. 

Sacarose, citocininas e nutrientes têm sido considerados 
componentes importantes do esúmulo floral ou sinalizadores da 
floração, e a presença dessas substâncias em concentrações ótimas 
seria necessária à atividade gênica específica junto ao meristema 
vegetativo. 

NUTRIÇÃO 

Os mecanisrnos de controle da floração por meio da nutrição 
mineral são bastante variáveis entre as espécies ou gêneros e 
ainda pouco compreendidos, podendo intermediar alterações nos 
teores endógenos dos hormônios vegetais ou dos fotoassimilados. 
A partição de carboidratos e nitrogl!nio nos órgãos de uma planta 
é intensamente controlada e integrada durante o seu crescimento 
e desenvolvimento, podendo ser 1nodificada em determinados 
momentos, como o da floração, associada a um estado metabólico 
e energético capaz de manter a formação e o desenvolvimento 
das flores, frutos e sementes. 

Para algumas espécies, a duração do período juvenil é mais 
longa sob condições promotoras de crescimento vigoroso. A 
floração na mangueira, por exemplo, está associada à diminuição 
do crescimento vegetativo, induzida pelo frio em condições de 
cüma subtropical, pelo estresse hídrico em clima tropical e pela 
apücação de paclobutrazol, um inibidor da síntese de giberelinas, 
nos cultivas comerciais no semi-árido brasileiro. 

A hipótese de que os processos de desenvolvimento vegeta· 
tivo e reprodutivo poderiam ser antagônicos devido à competição 
pela partição de assi1nilados é bastante antiga, baseada nas obser
vações de redução na taxa de crescimento em algumas plantas 
induzidas à floração. 

Tanto a deficiência quanto o excesso de nutrientes minerais 
fornecidos em certos períodos críticos do desenvolvimento podem 
refletir em limitações na capacidade dos drenos. Para algumas 
espécies, a transição floral, assim como as demais etapas do desen
volvimento reprodutivo, é favorecida por um balanço carbono/ 
nitrogênio (C/N) quantitativamente favorável ao primeiro, impli
cando, portanto, numa diminuição da adubação nitrogenada. Em 
algunlaS plantas, a utilização de nitrato foi associada à inibição 
da floração, porém, para outras espécies, o favorecimento desse 
processo foi observado. Na produção de sementes htôridas de 
sorgo, a sincronização da floração entre os parentais macho e 
fêmea pode ser controlada por meio da aplicação de adubação 
nitrogenada, uma vez que esta resulta numa aceleração do cres· 
cimento vegetativo e da emissão da panícula, com a antecipação 
do florescimento. 
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De um modo geral, a adubação rica cm fósforo favorece a 
floração. A Limitação desse nutriente pode interferir na formação 
dos órgãos reprodutivos, ocasionando um atraso na iniciação 
floral, decréscimo no número de flores e, particularmente, uma 
restrição na formação de sementes. 

Plantas de mostarda (Sinapis alba) induzidas à floração apre
sentaram teores elevados de cálcio no xilema e nas gemas florais. 
Atribui-se ao Cal+ uma função de segundo n1ensageiro na regu
lação de numerosos processos celulares importantes, como a 
mitose, e na transdução de sinais entre o ambiente e as plantas, 
muitos deles intermediados pelo fitocromo. Na floração de Sinapis 
alba, esse cátion estaria associado à divisão celular induzida por 
citocinina, ou atuaria como substância sinalizadora do transporte 
da sacarose entre o caule e a raiz. 

AÇÚCARES 

A participação dos carboidratos no controle da floração tem sido 
sugerida há várias décadas, porém sua exata contribuição nesse 
processo ainda não foi bem estabelecida. Enquanto, para n1uitos 
pesquisadores, os açúcares atuam apenas como fonte energé
tica durante a iniciação floral, outros autores sugerem um papel 
regulador no metabolismo celular, possivelmente em nível de 
expressão gênica ou como molécula mensageira. Essas substâncias 
estariam envolvidas em mecanismos específicos de sinalização 
entre células, porém ainda são pouco conhecidos os processos 
de percepção e de transdução desses sinais. 

Teores elevados de açúcares estariam envolvidos na transição 
do meristema vegetativo para o reprodutivo, desempenhando, 
portanto, u1n papel estratégico nesse processo. Resultados 
consistentes na literatura sugerem que concentrações ótimas de 
açúcares devem ser fornecidas ao meristema em intervalos de 
tempo bastante definidos, anteriores aos eventos bioquímicos 
e celulares que ocorrem durante a diferenciação do meristema 
floral. 

Alguns trabalhos têm apontado a sacarose como um dos compo
nentes essenciais do sinal floral. Aumentos pronunciados nos teores 
desse açúcar foram observados nos meristemas apicais de plancas 
de Sinapis alba, Lolium temulentum, Xanchium e Arabidopsis thaliana 
induzidas à floração, previamente à atividade mitótica, sugerindo 
um papel sinalizador da sacarose. Durante a indução floral em 
plancas de Sinapis, esse açúcar carnbén1 seria ativo no sistema radi
cular, desempenhando um papel cão critico quanto sua ação no 
caule, promovendo o fluxo de citocininas ou de outras substâncias 
da raiz para o caule. Além do lloema, nesse caso, o xilema também 
seria essencial para a indução floral, estimulando a exportação e o 
acúmulo desses hormônios no meristema. 

A sacarose transportada ao meristema durante a transição 
floral poderia resultar da mobilização de carboidratos de reserva. 
Entretanto, poucos estudos têm sido realizados sobre a interação 
entre a floração e o metabolismo do amido. 

Por outro lado, a elevação nos teores de açúcares no meris
cema caulinar por si só não é suficiente para a indução floral, 
indicando a participação de outros compostos, de maneira inte
grada e aditiva durante esse processo. 

HORMÔNIOS VEGETAIS 

Tem sido sugerido o envolvimento dos hormônios vegetais, tanto 
quantitativa quanto qualitativamente, na indução floral, atuando 
possivelmente via regulação da expressão gênica. 

Citocininas 
A promoção da floração após tratamentos com citocininas foi 
observada em várias plantas. A aplicação de benziladenina 
(6-BA), uma citocinina, tem sido utilizada no cultivo de plantas 
orquidáceas como Aranda, Dendrobi1~m, Aramhera e Oncidium, 
visando o controle e a sincronização da floração em produções 
comerciais. Entretanto, as cicocininas devem ser empregadas 
em concentrações ótimas, pois teores elevados exercem efeitos 
inibitórios sobre a floração cm algumas espécies. A concentração 
ótima varia conforme a fase de desenvolvimento, a sensibilidade 
dos tecidos vegetais e a presença de outros hormônios endó
genos e exógenos, sugerindo uma interação com outras vias de 
sinalização. 

Diversos escudos apontam para o envolvimento das cito
cininas Livres e conjugadas como sinalizadoras da floração junto 
às células meristemáticas (ver Cap. 10, Citocininas). Modifica
ções nos teores desses hormônios na planta, pelo aumento na 
biossíntese ou na taxa de exportação, alterariam seus conteúdos 
no meriscema caulinar. Portanto, o fluxo entre raiz e caule, com 
a transferência de sinais entre esses órgãos, e a s(ncese de novo 
desses hormônios na planta desempenham papéis importantes 
na floração. 

Uma elevação nos teores endógenos de citocininas foi obser
vada nos meristcmas induzidos de Chenopodium rubntm e Cheno
podium murale, assim como um aumento nas concentrações de 
zeatina (Z) nas raízes e de isopenteniladenina (iP) nas folhas e 
no ápice caulinar de plancas de Sinapis alba durante a indução 
fotoperiódica. Entretanto, o oposto foi verificado cm plancas de 
tabaco, ou seja, uma diminuição nos teores de citocininas nos 
meriscemas caulinares durante a transição floral, enquanto um 
aumento progressivo desses hormônios foi detectado durante a 
formação dos órgãos reprodutivos, caracterizados por uma intensa 
atividade mitótica e meiótica. 

Apesar de serem necessárias as alterações no conteúdo 
endógeno de cicocininas para a estimulação de divisões celu
lares e controle do c iclo celular durante a organogênese, esses 
hormônios não seriam suficientes para causar a indução floral, 
havendo ainda dúvidas sobre sua ação como reguladores posi

tivos da transição do meristema vegetativo para o floral, ou seja, 
da evocação floral sensu snicto. 

Auxinas 
Estágios particulares da floração também poderiam ser medi
ados pelos teores endógenos de auxinas. Por<!m, tanto seus 
efeitos promotores quanto inibitórios sobre a indução floral têm 
sido amplamente relatados na literatura. Enquanto a iniciação 
das ge1nas florais em várias espécies cem sido associada a uma 
diminuição nos teores de ácido indolilacético (AIA) livre e a 
um aumento na concentração das formas conjugadas, durante 



a diferenciação floral foi observado o oposto, ou seja, a hidróüse 
do hormônio conjugado, liberando AlA livre. 

Porém, o balanço entre auxinas e citocinínas, e não somente 
seus teores absolutos, tem se mostrado de importância funda
mental em diversos processos fisiológicos, atuando sobre o 
crescimento e a diferenciação celular. Nesse sentido, a relação 
enue esses dois hormônios poderia também estar associada à 
floração. 

Giberelinas 
As giberelinas representam a classe hormonal cujos efeitos promo
tores sobre a floração foram mais bem escudados, principalmente 
nas plantas em roseta (entrenós curtos) e nas plantas induzidas 
à floração por baixas temperaturas ou fotopcríodos longos. Para 
estas últimas, o comprimento dos dias induziria um aumento nos 
teores endógenos de giberelinas ou u1na maior sensibilidade a 
esses honnônios, atuando en1 sinergia com outros sinais florais na 
promoção da floração. Entretanto, a ação das giberelinas poderia 
estar mais diretamente associada à promoção do alongamento do 
caule, importante para a floração de algumas plantas em roseta, 
e não necessariamente à indução desse evento. 

Apesar de as gibcrelinas não promoverem a floração na maioria 
das plantas de dia curto, teores mais elevados de ácido giberélico 
(AG) também foram observados durante a transição floral de 
plantas de Pharbiris nil cultivadas sob dias curtos, indutores da 
floração nessa espécie, sugerindo a participação adicional desses 
hormônios nos processos controlados pelo fitocromo. 

Porém, a importância das gibcrelinas no sistema de sinalização 
e conuole da iniciação floral ainda é difícil de ser estabelecida, 
sendo sua eficiência dependente da espécie, da época de aplicação 
e do tipo de giberelina (ver Cap. 11, Giberelinas). 

As giberelinas têm sido extensivamente aplicadas na viócul
tura, uma vez que promovem o abortamento de algumas flores 
no início do desenvolvimento da inflorescência, dispensando a 
operação de desbaste, necessária para a obtenção de cachos mais 
soltos, demandados pelo mercado. 

Ácido abscísico 
A floração de algumas plantas também foi verificada sob 
condições estressantes ou inibi tórias do crescimento induzidas, 
por exemplo, pela aplicação de ácido abscísico (ABA). Um 
aumento na concentração desse hormônio foi observado em 
gemas de macieiras induzidas à floração, tendo sido relacionado 
aos teores mais elevados de açúcares no vacúolo e, portanto, 
a urna maior força-dreno. Porém, os resultados re latados na 
literatura não são suficientemente claros para relacionar esse 
hormônio à floração. 

Etileno 
Não obstante seja bem conhecido e aplicado comercialmente, 
o fato de induzir urna rápida formação de flores em bromélias, 
corno no abacaxizeiro (Anana.s comosus) e outras espécies orna
mentais, o etileno exerce um efeito inibitório sobre a floração da 
maioria das ouuas plantas. 
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O efeito negativo do etileno na expansão das pétalas (e, 
portanto, na antese) tem sido observado em várias espécies. 
Grande parte dos estudos referentes aos efeitos desse hormônio 
sobre a floração está associada à senesc€ncia das flores e dire
cionada para a utilização de substâncias bloqueadoras da bios
síntese ou ação desse gás, como o nitrato e o tiossulfato de prata 
e o permanganato de potássio. 

HIPÓTESES SOBRE A 
NATUREZA DO SINAL FLORAL 

A identificação dos sinais florais representa uma das grandes 
questões da botânica, tendo as pesquisas se pautado, via de regra, 
na comparação de componentes endógenos de plantas induzidas 
e não induzidas à floração. A1nostras do conteúdo do xilema 
das raízes e dos solutos do flocma extraídos de folhas maduras 
e do ápice caulinar têm sido freqüentemente utilizadas nesses 
estudos. 

O estímulo floral seria aparentemente transportado via floema, 
sendo as taxas de transporte de solutos em relação às respostas 
florais consistentes com a existência de un1a mensagem trans
missível de natureza química, e não simplesmente um fenô
meno físico, baseado em alterações no potencial elétrico de 
membranas. 

Em termos fisiológicos, foram propostos alguns modelos obje
tivando explicar a transição floral, dos quais destacam-se três: o 
do florígeno e as hipóteses nutricional e multifarorial. 

A idéia de que a floração estaria sob o controle de substâncias 
produzidas nas folhas foi inicialmente proposta por Julius von 
Sachs em 1865, como resultado de seus trabalhos com Tropaeolwn 
majus e Iporrwea purpurea. 

Porém, o termo florígeno representando urna substãncia espe
cífica com função regulatória indutora da floração, tal corno um 
hormônio vegetal universal "formador de flores", foi elaborado 
por Mikhail Chailakhyan em 1936, com experimentos de enxeróa 
entre espécies de Crassulaccae. Segundo o autor, a floração de 
plantas fotoperiodicamente distintas (PDC, PDL, PDN etc.), não 
induzidas e enxertadas com ramos reprodutivos de espécies ou 
gêneros próximos sugeria a transmissão de substâncias ou sinais 
florais através do floen1a, após a conexão dos tecidos vegetais. 
Portanto, este produto final da indução fotoperiódica seria fisio
logicamente equivalente nessas plantas. 

Os estudos de enxertia demonstraram que quando a folha 
de uma planta que está florescendo é enxertada em urna planta 
não-induzida, é capaz de induzi-la a florescer. Este processo é 
denominado de indução secundária. Se a folha de urna planta em 
flor de Xanthium strumarium (induzida por DC) for enxertada em 
uma planta que está em DL, portanto cm estado vegetativo, esta 
última também florescerá. Urna nova folha desta planta, agora 
em flor, enxertada em outra planta em DL promoverá também 
a floração desta última, e assim sucessivamente, conforme ilus
trado na Fig. 18.9. 

Alguns trabalhos evidenciaram que, dependendo do tratamento 
fotoperiódico e do tipo de resposta da planta, as folhas podem 
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FlGl-'RA 18.9 

Planta de Xanthlum 
induzida por DC 

+I 

11 porta-enxerto em DL 
induzido indiretamente 
por enxertia de folhas 

29 porta-enxerto em DL 
induzido Indiretamente 

por enxertia de folhas do 
11 porta-enxerto 

3R porta-enxerto em DL 
induzido indiretamente 

por enxertia de folhas do 
29 porta-enxerto 

Experimentos de enxertia com Xanthium s1rumarium, demonsuando a transmissão do sinal de floração, por indução indireca. Nesta espécie 
as folhas de plantas induzidas em DC são capazes de promover a floração em plantas mantidas em DL (Lang, 1965, modificada.) 

produzir tanto promotores como inibidores de floração. Assim, 
Hyosc,amus niger e Nicoriana s,lvescris, ambas POL, podem florescer 
sob DC quando suas folhas são retiradas. Quando partes dessas 
plantas foram cnxenadas em PON e mantidas em dias cunos, as 
plantas neutras foram incapazes de florescer. Portanto, essas PDL 
podem ter produzido alguma substância inibidora de floração que 
também foi transmitida para as PDN. Chailakhyan chamou de 
antiflorígeno esta substância transmissível, inibitória da floração, 
que interferi ria sobre a síntese, transporte e ação do sinal floral. 

Apesar do direcionamento de muitas pesquisas ao isolamento 
e à identificação do florígeno e do antiflorígeno, até os primeiros 
anos do século XXI nenhuma molécula quúnica havia sido iden
tificada com a característica de um hormônio floral. 

A não-identificação do florfgeno resultou na elaboração do 
segundo modelo, centralizado no status nutricional da planta, 
sugerido por Roy Sachs &Hackett, em 1969, e revisada posteri
ormente, em 1983. Os tratamentos indutores promoveriam alte
rações na partição de nutrientes entre órgãos-fontes e drenos, 
responsáveis por uma disponibilidade maior de assinillados no 
ápice caulinar durante a indução floral. De fato, foi verificado 
experimentalmente que, após a indução floral, ocorria um fluxo 
1naior de carboidratos para o meriste1na apical. No entanto, 
apenas um balanço favorável de carboidratos é insuficiente para 
desencadear os processos morfogenéticos de transição de um 
ápice vegetativo para o reprodutivo. A participação de açúcares 
e compostos nitrogenados na floração, ou seja, a relação C/N, 
já havia sido sugerida por Georg Klebs, em 1918, e por Anton 
Lang, em 1965. 

A idéia de que os assimilados não seriam os únicos compo· 
nentes importantes na transição floral foi proposta por Georges 
Bernier e cols., em 1981, os quais sugeriram que a floração estaria 
sob um controle multifatorial. Fatores químicos promotores e 
inibitórios, dentre os quais metabólitos e hormônios conhecidos, 
e até mesmo o transporte de RNAm específicos, seriam indu
zidos por uma ampla gama de estímulos ambientais e atuariam 
em conjunto nos vários órgãos da planta (Fig. 18.10). lndepen· 
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FIGt.;RA 18. 1 
Modelo simplíficado de alguns possíveis componentes da indução 
floral, segundo a hipótese multifarorial da floração. Além de estímulos 
internos intrínsecos à planta, as folhas e os meristemas caulinares 
são responsáveis pela percepção do estímulo externo (luz e tempera
tura), promovendo a formação e a exportação via íloema dos sinais 
florais {por exemplo, sacarose). Os sinais florais produzidos nas folhas 
podem ser transportados diretamente para o meristema caulinar 
ou induzir, nas raízes, a produção e o tra11sporte de outras substân· 
cias (por exemplo, citocininas e nutrientes). Quando o conjunto de 
sinais florais, tanto de folhas quanto de raízes, atinge o meristema 
caulinar de uma planta num estágio competente à floração, inicia· 
se a transição floral. 



dentemente da diversidade dos processos indutores, a floração 
seria resultante de um balanço entre essas substâncias promo
toras e inibitórias, necessárias no ápice caulinar no tempo e na 
concentração apropriados, e reguladas por diferentes mecanismos: 
condições ambientais particulares, alterações na produção e no 
transporte dos sinais florais e modificações na sensibilidade do 
meristema. Sendo o sinal floral composto por várias substâncias, 
o componente limitante da floração poderia variar entre as espé
cies, assim como ser substituído por outra substância disponível 
em maior concentração. 

Apesar dos intensos estudos sobre a indução floral nos últimos 
100 anos, pouco se conhece sobre a cascata de eventos que 
conecta a percepção do estímulo indutor à transmissão do sinal 
floral produzido nas diferentes partes da planta até o meristema 
caulinar. Entretanto, ao mesmo tempo em que se limitaran1 as 
abordagens fisiológico-bioquímicas, houve um avanço impor
tante nos escudos moleculares da floração, tal como descrito mais 
adiante neste capítulo. Porém, definir as bases bioquímicas da 
floração continua a ser um dos grandes desafios da Fisiologia 
Vegetal. 

EVOCAÇÃO FLORAL 

Após a indução floral, os eventos localizados especificamente 
no meristema caulinar vegetativo que resultam na formação 
das flores são coletivamente denominados de evocação flora l. 
Portanto, a evocação floral representa o momento em que o 
meristema se reorganiza para a produção das flores, em vez das 
folhas. Apesar dos intensos esforços já efetuados, ainda não se 
conseguiu delinear um modelo no qual fosse possível ser conside
rada uma descrição completa de todos os eventos moleculares, 
fisiológicos, anatômicos e morfológicos associados à conversão 
do meristema vegetativo em reprodutivo. Tal situação toma a 
compreensão da evocação floral ainda mais complexa do que a 
da indução floral. 

Os estágios vegetativo, pré-floral e floral do meristema são 
reconhecidos como fases de um processo único, contínuo e 
integrado. A principal distinção entre as fases juvenil e adulta 
vegetativa é a competência do meristema caulinar para florescer 
quando fornecido um estímulo indutor apropriado. A capacidade 
ou competência reprodutiva do meristema caulinar pode estar 
relacionada à sua idade ou ao tan1anho da planta, representando 
un1 ponto importante no controle da taxa de crescimento vegeta
tivo (Tabela 18.2). 

Enquanto diversas espécies de bambu e plantas arbóreas 
como a jabuticabeira necessitam de vários anos para florescer, 
plantas de Pharbitis nil e Cheno/>0dium rubrum podem ser indu
zidas à floração ainda no estágio de cotilédone e com apenas 
um ciclo fotoindutor. Em outras espécies, a duração da fase 
juvenil aparentemente está associada à formação de um número 
mínimo de folhas, como, por exemplo, no picão Bidens pilosa e 
em Stevia rebaudiana, que florescem apenas com 3 e 4 folhas, 
respectivamente. Mesmo plantas herbáceas, como certas 
orquídeas epífitas (Cattle)•a, J..aelia, Vanda), podem demandar 

Planta 

Glycine ma.x (soja) 

Zea 1nays (milho) 

Phaseolus vidgaris (feijão) 

Ory.ta sativa (arroz) 

Rosa spp. (roseira) 

Phalaenopsis (phalaenopsis) 

Vins spp. (videira) 

Malus spp. (niacieira) 

Citrus spp. {laranjeira, limoeiro) 

Pyrus pyrus (pereira) 

Caesalpinia echinata (pau-brasil) 

Cedrela odorata (cedro-rosa) 
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Duração média 
da fase juvenil 

11 - 33 dias 

50 - 70 dias 

30 - 60 dias 

120 - 150 dias 

20-30dias 

1- 3 anos 

2 - 4 anos 

4 - 8anos 

5-8 anos 

7 - 12 anos 

4 anos 

10 anos 

vários anos de crescimento vegetativo antes de se tornarem 
competentes à floração. 

A produção de n1udas enxertadas, especialmente no caso de 
frutíferas em que o material propagativo das cultivares-copa de 
interesse comercial oriundo de plantas adultas e competentes 
à floração é unido aos porta-enxertos, representou um avanço 
importante na redução do tempo necessário para o florescimento 
e, portanto, para a colheita dos frutos. No caso de espécies cítricas, 
por exemplo, enquanto plantas enxertadas florescem após 2 ou 3 
anos, as plantas de pé-franco não enxertadas florescem apenas 
aos 7 ou 8 anos de idade. 

A evocação floral se dá com a diferenciação morfológica e 
funcional de todas as células do meristema. O ápice vegetativo 
como um todo entra en1 uma nova fase de desenvolvimento, 
resultando em alterações fisiológicas e histológicas graduais, inter
dependentes dos eventos que ocorrem nas raízes, nas folhas e no 
caule. Vários estudos associam a transição floral a um aumento 
na taxa respiratória, assim como a modificações na síntese de 
RNA e proteínas, sugerindo uma alteração na expressão gênica 
previamente ao estímulo das divisões celulares. 

Entretanto, a detecção de processos de reversão floral ainda 
nos estágios iniciais da evocação floral, com a formação de folhas 
consecutivamente às flores, indica que os meristemas caulinares 
não são irreversivelmente determinados para o desenvolvimento 
reprodutivo. Portanto, a ativação de genes e processos envolvidos 
na transição floral é necessária tanto para a iniciação quanto para 



352 Floração 

Indução Hora! 
autônoma 
ambiental 

o 
Merlstema Expressão Estágio 

vegetativo 
Merlstema 

competente 
)o )o 

determinado 
)o 

floral 
Estágio 

reprodutivo 

t t 
raízes rafzes 

? caule ? caule 
• • folhas folhas 

sinal floral sinal floral 

FIGURA 18.11 
Eventos associados à transição do meristema caulinar vegetativo em meristema floral. 

a manutenção do desenvolvimento reprodutivo. A reversão floral 
está geralmente associada a condições ambientais opostas àquelas 
indutoras da floração e, apesar de ser u1n evento incomum, em 
algumas plantas como em roseiras, alguns mutantes de Arabi
dopsis e Impatiens balsamina, esse processo é bastante observado. 
Nessas últimas plantas, a produção contínua de um sinal floral 
nas folhas é crítica para a manutenção do estado floral, sugerindo 
um controle externo ao meristema caulinar e um comprometi
mento da planta corno um todo com a via floral. Em espécies de 
plantas menos suscetíveis à reversão floral, postula-se que esses 
sinais sejam constantes e que, quando ausentes, não impedem a 
autonomia do meristema. 

Impedir a reversão floral é particularmente importante nas 
plantas anuais, sendo fundamental a distinção entre os sinais 
indutores apropriados daqueles chamados "ruídos ambientais", 
tais como alterações repent inas de temperatura que não refletem 
em mudanças sazonais reais. 

Urna vez que as células do meris tema caulinar atingem um 
ponto sem retomo no programa de desenvolvimento, compro
metendo-se em definitivo com a formação das flores, diz-se que 
as mesmas encontram-se determinadas para a floração, seguindo 
nesse novo processo, mesmo na ausência do estímulo indutor 
inicial (Fig. 18.11). 

Assim, a transição do estágio vegetativo para o floral está asso
ciada inicialmente à aquisição de competência das células 1neris
temáticas caulinares. Pela ativação de vários genes associados à 
percepção do estímulo indutor, há a produção e o transporte de 
sinais originados fora do meristema. A sensibilidade desse meri
stema aos sinais florais culmina na sua determinação para uma 
nova via de desenvolvin1ento, com a iniciação e formação dos 
órgãos florais. 

DESENVOLVIMENTO FLORAL 
O meristema inicialmente vegetativo, uma vez determinado para 
a floração, segue esse novo programa de desenvolvimento, mesmo 
na ausência do estímulo indutor, culminando com a expressão 
floral (início da diferenciação do primórdio floral). 

A formação das flores é um processo que compreende a 
definição da época adequada e do local correto para a iniciação 
do prin1órdio floral, além da determinação do meriste1na e o 
desenvolvimento dos órgãos florais, segundo um padrão espe
cífico. 

Morfologicamente, o meristerna reprodutivo é facilmente 
distinguível do meristema vegetativo pelo seu tamanho maior. 
Também evidenciam-se duas etapas fisiologicamente distintas: 
a iniciação e o desenvolvimento floral (Fig. 18.12). 

A iniciação floral está associada ao aumento da atividade 
rnitótica nos limites da região meristernática das gemas apicais 
e/ou axilares, atingindo posteriormente a zona central da célula
mãe, que se toma menor, apresentando protoplasma denso. Após 
esse evento, a atividade mitótica e o crescimento praticamente 
cessam, desenvolvendo-se um tecido parenquimatoso envolto 
por células meristemáticas, onde, num segundo pico de atividade 
mitótica, serão formados os órgãos florais: sépalas, pétalas, estames 
e carpelos, representando urna complexa interação entre estru
turas funciona lmente especializadas e completamente distintas 
da planta vegetativa. 

Em geral, a produção dos órgãos florais se dá em posição e 
número precisos, formando os verticilos, que são anéis concên
tricos ao redor do meristema (Fig. 18.13), porém algumas plantas, 
como as em roseta, por exemplo, não seguem esse padrão. Apesar 
do número quase infinito de variações, a estrutura básica das 
flores é relativamente simples, constituída, fundan1entalinente, 
de um ramo com nós e entrenós curtos e uma série de apêndices 
que são folhas modificadas. 

De maneira distinta dos n1eristemas vegetativos, os meristemas 
florais são determinados, cessando sua atividade meristemática 
depois da produção do último órgão floral. 

ASPECTOS MOLECULARES 
O isolamento e a caracterização de mutantes com respostas florais 
distintas têm se tomado a principal fonte de resultados e avanços 
nos estudos da floração, especialmente em trabalhos com a PDL 
facultativa Arabidopsis thaliarul. Nesta planta, foram identificadas 
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Cortes longitudinais da região apical caulinar de Hyptis brevipes. A. Mcristema vegetativo, responsável pela formação dos primórdios folia· 
res. B. Meristema reprodutivo em início de desenvolvimento. C. Meristema floral em estágio avançado de desenvolvimento, com a dife
renciação dos primórdios de flores distribuídos na periferia do ápice. (Doutorado de Lílian Beatriz Penteado Zaidan, UNICAMP, 1987.) 

até o momento quatro vias promotoras da transição floral: por 
meio do fotoperíodo, da vemalização, das giberelinas e pela regu· 
lação autônoma (Fig. 18.14). 

Os mecanismos de pron1oção direta da floração, induzidos 
pelo fotoperfodo e por giberelina, são antagônicos à atividade de 
genes induzidos pelo frio ou regulados pela via autônoma, os quais 
promovem a floração pela inibição do gene FLC (FLOWERING 
LOCUS C), um repressor floral central. Os componentes da via 
autônoma apresentam um padrão de expressão bastante amplo, 
sendo seus RNA mensageiros detectados em praticamente todos 
os órgãos da planta. Não há evidências de que sejam regulados 
por fotoperfodo, temperatura ou mesmo pelos próprios genes 
autônomos. A identificação dos sinais internos que regulam a 
via autônoma permanece desconhecida. 

Também foram identificados outros genes repressores que 
podem representar um mecanismo de inibição da floração em 

1 

2 
3 

plantas com tamanho ou idade não adequados, controlando, 
portanto, a duração da fase juvenil. Modificações na metilação 
do DNA parecem estar associadas à expressão dos genes repres
sores, alterando a competência e/ou a determinação do meris· 
tema. Os genes FLC, TFLl (TERMINAL FLOWER l) e EMF 
(EMBRYONIC FLOWER), este último identificado em fenótipos 
mutantes que florescem imediatamente após a germinação, repre
sentam mecanismos de controle negativo da floração. 

De certa forma, os estudos gênicos realizados sustentavam 
a hipótese multifatorial da floração, uma vez que a floração 
estaria sob controle de vários genes, envolvidos nos diferentes 
estágios desse processo, aparentemente organizados de maneira 
hierárquica, coordenada e seqüencial. Até recentemente, a 
possibilidade de envolvimento dos genes florais na produção ou 
resposta a uma substância específica, tal con10 um florígeno, havia 
sido constantemente ignorada. 

t-- carpelo -+-1--+---1-. 
4--- estame --1-+--+-

r+---- pétala 

+---+---1~ carpelo ---4-_. 
-+---if--+-- estame --..::-Ir'-; 

+---sépala 
--1'-t--- pétala 

-+--sépala 

Representação esquemática de uma flor de angiosperma. Os órgãos florais são seqüencialmente produzidos pelo meristema floral, em verti· 
cilos sucessivos, iniciando pelas sépalas e progredindo, respectivamente, para pétalas, estames e carpelos, onde é formado o ovário, com 
a placenta contendo os óvulos. 
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Possíveis inrerações moleculares envolvidas na floração de Arabidopsis, cuja rransição floral é conrrolada por quarro vias gênicas até enrão 
identificadas. A. A indução floral induzida por dias longos é mediada pelo gene CO que induz a expressão do gene FT, arualmenre consi
derado como um possível produtor do florígeno. A ação conjunta das proteínas dos genes FT e FD ativa o gene AP /. B. O tratamento de 
frio ativa o gene de vernalização, VRN, inibindo a expressão do gene repressor FLC. C. Vários genes da via autônoma (FCA, FPA, FVE, 
W FY, FW e FLK) também promovem a floração diminuindo a expressão do gene repressor FLC. D. A giberelina é promotora da floração 
sob condições de dias curtos, porém não substituindo completamente o tratamento fotoperiódico, atuando possivelmente na promoção 
do gene LFY. A expressão dos genes AP l e LFY confere a identidade floral do meristema e regula a atividade de outros genes homeóticos 
(AP3, PI e AG), resultando na formação dos órgãos florais. 
Promoção -+ , repressão~ . 

Entretanto, estudos recentes têm apontado para a importância 
da transcrição do gene FT (FLOWERlNG LOCUS T) nas folhas 
para a indução da floração. Esse gene é ativado pelo gene CO 
(CONST ANS), sob dias longos, e também pela repressão do gene 
FLC, sob baixas temperaturas. 

O gene FT produz uma pequena proteína que atua junto ao 
fator de transcrição do gene FD (FLOWERING LOCUS D), este 
último expresso apenas no meristema caulinar, ativando o gene 
AP 1 (APET ALA 1) que atua tanto como um gene de identidade 
floral do rneristerna, corno um gene de identidade dos órgãos 
florais. A atividade do gene AP 1 é considerada como um bom 
marcador da ocorrência da floração. 

O fato de o gene FT ser expresso nos tecidos vasculares das 
folhas, em resposta ao fotoperíodo, e sua proteína promover a 
expressão gênica no meristema sugere a necessidade do trans· 
porte, via floema, de um sinal floral. O movimento de diversas 
proteínas no floema pode indicar um papel importante dessas 

moléculas na sinalizaç.ão de diferentes processos nas plantas (ver 
Cap. 6, Transporte no Floema). 

Com esses resultados, o conceito do florígeno tem sido reto
mado após 70 anos, sendo o gene FT um forte candidato a essa 
substância. Uma vez produzido o RNAm do gene FT, há um 
feedback auto-regulado que induz sua síntese contínua, 1nesmo 
sob condições não indutoras de fotoperíodo, sugerindo caracte
rísticas automantenedoras do florígeno. 

A hipótese original do florígeno pressupunha que este sinal 
floral seria transmissível e universal entre as plantas, inde
pendentemente de suas respostas fotoperiódicas (PDL, PDC, 
PDN etc.) . A identificação dos genes HD3A e HDl no arroz, 
uma PDC, ortólogos aos genes PT e CO em Arabidopsis, uma 
PDL, sugere um mecanismo de ação CO-FT na resposta floral 
bastante conservado em algumas espécies. Este siste1na de 
controle também está ativo em plantas arbóreas, além de herbá
ceas, como tomate e Brassica napus. O insucesso na indução 



floral observado em alguns experimentos de enxertia poderia 
ser atribuído não à identidade química do flo rígeno, no caso a 
proteína produzida pelo gene FT e seus ortólogos, mas sim à 

sua produção insuficiente, deficiências em seu transporte pelo 
floen1a ou a uma rápida degradação nos sítios de recepção desta 
molécula. 

De maneira geral, a floração envolve a atividade de trê.s 
grupos de genes: o primeiro deles seria representado pelos genes 
de transição floral, responsáveis pela 1nudança de fase do meris
tema vegetativo em meristema reprodutivo, os quais também 
ativariam os genes do segundo grupo, responsáveis pela identi
dade floral do meristema. Esses genes, por sua vez, determinam 
como floral a via de desenvolvimento a ser seguida, levando à 
formação do meristema floral. No terceiro grupo, encontram-se 
os genes homeóticos de identidade dos órgãos florais, associados 
à formação dessas estruturas. 

As alterações observadas apenas na composição dos verti
cilos florais, portanto não envolvidas na iniciação floral, estão 
associadas a mutações nos genes homeóricos. A grande maioria 
desses genes nas plantas pertence à família MADS box de fatores 
transcricionais. Esses fatores transcricionais são proteínas que 
controlam a expressão de genes de identidade dos órgãos florais, 
sendo responsáveis pela ativação completa do programa gênico da 
estrutura da flor e determiriando, em última análise, a formação 
dos órgãos florais propriamente ditos. 

Baseados nos escudos com Arabidcpsis thaliana, esses genes 
hon1eóticos foram distribuídos iriicial1nente em três classes -A, 
B e C - com atividades distiritas, porém interligadas, associadas 
à produção de fatores transcricionais. O modelo ABC de genes 
homeóticos, proposto em 1991 por Elliot Meyerowitz e Enrico 
Coen, foi revisado e atualizado no irúcio da década de 2000, com 
a inclusão de duas novas classes de genes: D e E. 

O modelo ABCDE procura interpretar o padrão de formação 
dos órgãos florais. As sépalas seriam determinadas pela atividade 
do gene A no verticilo 1, enquanto as pétalas necessitariam dos 
genes A e B ativos no verticilo 2. Os estames resultariam da 
atividade conjunta dos genes B e C no verticilo 3, enquanto os 
genes C seriam os responsáveis pela formação dos carpelos no 
verticilo 4. As atividades dos genes A e C seriam mutuamente 
repressoras. A função D determina o desenvolvimento dos óvulos, 
enquanto os genes E são necessários para a definição dos verti
cilos e o desenvolvimento de todos os órgãos florais (Fig. 18.15). 
O desafio agora reside em se compreender como a expressão dos 
genes homeóticos altera a atividade dos outros genes nos verti
cilos em desenvolvimento, resultando na formação de um órgão 
floral específico. 

Os genes homeóticosAG (AGAMOUS), PI (PISTILLATA), 
APl (APETALA l),AP2 (APETALA 2) eAP3 (APETALA 3) 
têm padrões de expressão distintos, tanto espacial quanto tempo
ralmente, desempenhando funções diferentes no desenvolvi
mento dos órgãos florais. A expressão do gene AP 1 é restrita à 
formação de sépalas e pétalas; a expressão conjunta dos genes AP3 
e PI é necessária para o desenvolvimento de pétalas e estames; 
enquanto o gene AG está associado aos carpelos e estames (Fig. 
18.14). 
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A expressão do gene de identidade floral LFY (LEAFY), em 
meristemas florais jovens, tem sido observada em várias espécies 
de angiospermas. Apesar deste gene também ser detectado em 
tecidos vegetativos, sua atividade é acentuada durante a tran
sição floral. Aparenten1ente, os sinais oriundos de diferentes vias 
de indução (focoperíodo, giberelina e regulação autônoma) apre
sentam efeitos interativos sobre o promotor desse gene, sendo 
necessários para a sua máxima expressão. O gene LFY acuaria, 
então, como um integrador central na floração. 

O gene LFY produz um fator transcricional, apenas identifi
cado no reino vegetal, o qual tem como sítios receptores as regiões 
regulatórias dos genes homeóticos API, AP3 e AG. Por outro 
lado, o gene TFLJ é um regulador negativo dos genes LFY, API 
e CAL (CAULJFLOWER), atuando como um iriibidor floral. O 
gene CAL tem seqüência relacionada à do gene AP J, dividindo 
também um padrão similar de expressão. , 

E interessante notar que o gene TFLl tem homologia com o 
gene FT, podendo haver conversão entre eles com a modificação 
de apenas um aminoácido, porém, até o momento não há evidência 
de uma 1nolécula que atue con10 um inibidor floral transmissível. 

Muitas das observações clássicas obtidas nos estudos fisi
ológico-bioquímicos da floração podem agora ser avaliadas sob 
a perspectiva molecular. Talvez, os resultados futuros levem a 
um conceito geral de um sinal floral transmissível e comum entre 
as plantas, cuja síntese seria dependente do contexto fisiológico 
e de diferentes sistemas reguladores, estabelecidos durante o 
processo evolutivo. Essa diversidade de controles observada na 
iniciação floral das angiospermas poderia resultar do acionamento 
de pontos de controle distintos em processos comuns do desen
volvimento. 

FLORAÇÃO IN VITRO 
O desenvolvimento de estratégias visando à precocidade da 
floração é considerado bastante interessante, frente à perspec
tiva de redução do tempo investido nos processos de melhora
n1ento e dos custos de produções comerciais. 

Os eventos fisiológicos, bioquúnicos e morfológicos, assim 
como os aspectos específicos da floração - indução e formação da 
gema adventícia, iniciação do botão floral e seu completo desen
volvimento até a antese - ou o processo reprodutivo como um 
todo, podem ser abordados sob condições in vitro. Tanto plantas 
inteiras quanto pequenos segmentos de regiões meristemáticas 
caulinares podem ser utilizados nesses estudos, permitindo abor
dagens do nível celular ao organismo completo. 

A floração in vitro de várias espécies, dentre as quais plantas 
de tomate, melão, orquídeas e Arabidopsis, foi obtida com sucesso 
em meios adicionados de açúcares, indicando um papel essencial 
desses compostos na transição floral. Porém, em alguns casos, 
a sacarose estaria associada apenas à promoção do desenvolvi
mento das gemas florais, não apresentando efeitos sobre a 
iniciação floral. 

A adição de citocininas ao meio de cultura te1n também 
promovido a floração in vitro de tabaco e de algumas orquídeas 
como Dendrobium e Psygmorchis (Fig. 18.16). Entretanto, a 
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presença desses hormônios no n1eio pode afetar negativamente 
o desenvolvimento das hastes florais, assim como a qualidade 
das flores, causando o aborto das gemas florais ou a retomada 
do desenvolvimento vegetativo. Várias anomalias no desen
volvimento floral foram observadas em plantas de melão e em 
expiantes de tabaco e de soja cultivados em meios adicionados 
de citocininas. Essas alterações poderiam estar associadas à 
influência desse hormônio sobre a expressão de genes respon
sáveis pela identidade do meristema ou dos órgãos florais (genes 
homeóticos). 

Os resultados obtidos até o momento indicam uma grande seme
lhança entre a floração in vi.iro e aquela observada em condições 
naturais, viabilizando o emprego de culturas em laboratório como 

FlGURA..1-8.15 
Modelo de atividade dos genes homeóticos ABCDE, proposto para 
explicar a formação dos órgãos florais. A identidade dos órgãos 
florais é deternúnada pela ativ idade de cinco tipos de genes. A 
estn1tura da flor madura de Arabidopsis está esquematizada à 
esquerda, evidenciando a disposição concêntrica dos órgãos florais 
em quatro verticilos. A. Nas plantas selvagens, apenas os genes do 
tipo A estão ativos no primeiro verticilo, resultando na formação 
das sépalas, em verde. As pétalas, em rosa, são diferenciadas no 
segundo verticilo, pela expressão conjunta dos genes do tipo A e B, 
enquanto a combinação das atividades dos genes B e C no terceiro 
verticilo forma os estames, em amarelo. No quarto verticilo, a 
formação dos carpelos é resultante da expressão única dos genes 
do tipo C. As classes de genes D e E foram incorporadas recente· 
mente ao sistema, sendo que a função D determina o desenvolvi
mento dos óvulos, em azul-claro, e os genes E são necessários para 
o desenvolvimento de todos os órgãos florais, estando, portanto, 
ativos cm todos os verticilos. A atividade dos genes do tipo A 
nos vercicilos l e 2 reprime a expressão dos genes C, e os genes 
C inibem a atividade de A nos verticilos 3 e 4. B. A deteção da 
atividade dos genes do tipo A resulta na expansão da expressão 
de e no meristema floral, alterando a identidade dos órgãos, com 
a formação de carpelos no verticilo 1 e de estames no verticilo 2. 
C. A perda da função dos genes do tipo B causa a formação de 
sépalas no segundo verticilo e carpelos no terceiro verticilo. D. 
A deleção da atividade dos genes do tipo C resulta na expansão 
da expressão de A no meristema floral, alterando novamente a 
identidade dos órgãos, com a formação de pétalas no verticilo 3 e 
sépalas no verticilo 4. 

n1odelos experin1entais para esses estudos. Apesar de a floração in 
vitro ter sido observada em várias espécies e sob condições nutri· 
cionais, hormonais e ambientais bastante controladas, o processo 
de floração continua ainda pouco compreendido. 

PERSPECTIVAS NO 
ESTUDO DA FLORAÇÃO 

O momento preciso em que o meristema vegetativo altera sua 
via de desenvolvimento para u1n programa floral é regulado por 
vários fatores ambientais e endógenos, selecionados ao longo 

do processo evolutivo nos diferentes grupos de plantas, de 



FIGliR" 18.16 
Floração in tlirro de plantas orquidáceas. A. Ápices caulinares com 
cerca de 1,5 cm de comprimento isolados de plantas ainda jovens 
de Dendrobium Sccond Lovc culcivadas em 1ncio de cultura adicio
nado de 1"hidiazuron (TDZ), uma citocinina sintética. (Doutorado 
de Wagner de Melo Ferreira, Laboratório de Fisiologia Vegetal, IB
USP, 2004.) B. Planta adulta de Psygmorchis pusilla. (Doutorado 
de Ana Paula Arcimonte Vaz, Laboratório de Fisiologia Vegetal, 
IB-USP, 2002.) 
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formas potencialmente independentes. Além disso, a formação 
final das flores é resultado de uma série de processos de desen
volvimento seqüenciais, paralelos e também inter-relacionados. 
Os mecanismos moleculares que integram essas informações e 
conduzem ao progra1na reprodutivo como um todo estão sendo 
aos poucos desvendados. 

Os avanços nos últimos 20 anos co1n a aplicação das técnicas 
de biologia molecular têm pennítido uma melhor compreensão 
da floração, por meio da comparação das respostas florais de 
variedades naturais e mutantes, principalmente de Arabidopsis 
thaliana. Mutações que afetam a transição da fase juvenil para 
a fase adulta, assim como aquelas que alteram a formação dos 
órgãos florais, representam oportunidades para o isolamento e 
identificação de genes específicos reguladores da juvenilidade, de 
genes envolvidos na produção, cransporte e sensibilidade ao sinal 
floral, e de genes mantenedores da via floral nos 1neristemas. 

As infonnações geradas pelos estudos fisiológico-bioquímicos 
e moleculares da floração tên1 resultado en1 avanços significativos 
na compreensão desse complexo processo. 
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CAP Í TU L O 19 

Gilberto B. Kerbauy 

INTRODUÇÃO 

Origem dos frutos 
Ao longo da evolução das plantas vasculares, o aparecimento 
dos frutos deu·se bastante tempo após o advento do "hábito 
seminífero". Neste, o embrião envolto por estruturas protetoras 
é retido e se desenvolve sobre a planta mãe (esporofito), da 
qual se separa apenas quando totalmente formado. As primeiras 
sementes constituíam-se de estruturas nuas, formadas sobre 
folhas modificadas (megasporofilos), e como tais, expostas 
diretamente aos elementos da natureza. Sementes como essas 
podem ser encontradas ainda hoje nas gimnospermas viventes 
(do gregogymnos, nu; sperma, semenLe): o nosso popular pinhão· 
do-paraná (Araucaria angwtifolia) é um bom exemplo desse 
tipo de estrutura. 

As primeiras plantas produtoras de flores e frutos surgiram no 
Cretáceo, período correspondente a 135 a 65 milhões de anos 
atrás, coincidindo com a extinção dos dinossauros da face da 
Terra. O no1ne dessas plantas - angiosperma - advén1 justa• 
mente do faro de suas sementes sere1n envoltas por uma estrutura 
protetora (do grego angion, urna). Com o surgimento dos frutos, as 
sementes antes expostas tomaram-se estruturas protegidas, e com 
maiores chances de sucesso. Paralelamente à proteção dos óvulos, 
diferenciaram-se também a parte masculina e os elementos de 
atração, constituindo a flor (Fig. 19. L). 

Alguns eventos correlatos à diversificação das angiospennas 
no Cretáceo e Terciário foram acompanhados por uma variação 
explosiva num bom número de características, como a rápida 
co-evolução nos sistemas de polinização por insetos.Todavia, de 
modo oposto, outras características reprodutivas, como a diver· 
sidade de frutos e sementes, permaneceram praticamente inal
teradas por um longo espaço de tempo evolutivo. 

Estudos de fósseis indicam que os primeiros frutos eram do 
tipo apocárpico, o que significa dizer que os carpelos da flor eram 
livres, cada um constituindo um ovário completo. Os frutos com 
carpelos fundidos entre si - sincárpicos - apareceram mais 
tardiamente na evolução, em meados do Cretáceo, há uns 97 
milhões de anos. Os registros fósseis indicam ainda que os frutos 
encontrados até meados desse período eram todos do tipo seco 
e destitu!dos ainda de modificações adaptativas para a dispersão. 
Os frutos suculentos (drupas e bagas) surgiram pela primeira 
vez no final do Cretáceo ou início do período Terciário, há 
cerca de 70 milhões de anos. Supõe-se que tanto o incremento 
rápido na variedade de frutos quanto a diversidade de tipos e 
tamanhos das sementes detectadas nos per!odos Paleoceno e 
Eoceno (65 a 35 milhões de anos atrás) estariam relacionados 
com a diversificação dos ma1níferos e aves, os principais disper· 
sores das angiospermas atuais. Em geral, as sementes dos frutos 
suculentos são dispersas após a ingestão por animais frug{voros 
(zoocoria), enquanto os frutos secos são dispersos predominan· 
remente por elen1entos naturais, como vento (anemocoria) e 
água (hidrocoria). 

No decurso da evolução, a função protetora inicial dos frutos 
foi ampliada com a agregação de uma outra não menos impor
tante: a dispersão das sementes. Tornando-se como parâmetro de 
análise a fantástica variabilidade de frutos hoje existentes, torna· 
se fácil aquilatar a imensa gama e magnitude de alterações gené
ticas, bioqu!micas, fisiológicas e estruturais ocorridas no processo 
evolutivo desses órgãos, compatibilizando-os, magrLüicamente, 
para a dupla função que atualmente desempenham. 

De certa forma, ao estudarmos a frutificação e o amadureci
mento, nada mais fazemos do que desvendar os eventos bem-suce
didos selecionados ao longo do processo evolutivo e as complexas 
e íntimas relações que os frutos acabaram estabelecendo com as 
sementes alojadas no seu interior. 
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Flor diagramatizada mostrando os quatro verticilos constituintes e as correspondentes partes do carpelo e do fruto, esse do tipo drupa, 
com endocarpo pétreo (pêssego, azeitona). 

Definições variadas têm sido usadas para os frutos. No 
contexto fisiológico, esses órgãos têm sido entendidos, na sua 
acepção mais simples, como um ovário fecundado, desenvolvido 
e amadurecido. 

Surgimento do ovário 
Os ovários são estruturas florais constituídas por folhas modi
ficadas, os carpelos, o que significa dizer que os frutos, sejam 
eles de que tipo forem, na verdade nada mais são do que folhas 
profundamente modificadas. Un1a questão que logo se coloca de 
forma inescapável é a de saber como teriam surgido os primeiros 
carpelos. Para melhor abordá-la, é condição sine qua non retro
cedermos 200 anos na história moderna, mais exatamente em 
1790, quando foi proposta a teoria da natureza foliar da flor, pelo 
eminente poeta alemão Johann Wolfgang von Goethe, ta1nbém 
um naturalista refinado, em sua famosa obra intitulada Uma 
Tentativa de Interpretação da Metamorfose das Plantas. Análises 

histológicas comparativas entre folhas e carpelos viriam mais 
tarde oferecer os elementos de convicção à sua teoria. 

Todavia, quase dois séculos se passaram até que fossem 
oferecidas as primeiras evidências do envolvimento genético na 
evolução dos carpelos. A descoberta de genes homeóticos (genes 
mestres responsáveis pela formação de órgãos) envolvidos na 
identificação dos carpelos e de ourros elementos durante os está
gios iniciais da formação da flor ocorreu em 1991, com a descrição 
elegante do modelo ABC por Coen e Meyero\vitz (ver Cap. 18, 
Floração). Mais recentemente, o modelo foi co1nplementado com 
os genes D e E, responsáveis, respectivamente, pela formação 
de óvulos e a localização de cada verticilo no receptáculo floral. 
Segundo o modelo ABCDE, a identificação dos carpelos seria 
dada pelo gene C (AGAMOUS-AG-), em consonância com a -atividade do gene E (SEPALLATA-SEP-). E interessante assi-
nalar que táxons de angiospermas que se separaram há milhões 
de anos no processo evolutivo mantêm ainda entre si profunda 
homologia e conservação desses genes. Corroborando ainda a 
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teoria de Goethe, conta o fato de que mutações dos genes A.BC 
resultam em peças florais com fenótipos inconfundivelmente 
foliares. A observação de que mutações do gene C levavam à 

formação de estruturas semelhantes a folhas veio reforçar a hipó
tese segundo a qual durante a evolução do carpelo deve ter ocor
rido o recrutamento de mais genes, garantindo o estabelecimento 
de atributos específicos. 

Estudos indicam que os ovários primitivos teriam se formado 
a partir de folhas isoladas e dobradas, cujas bordas fundiram-se 
durante a evolução, resultando numa estrutura tubular e fechada. 
A despeito de a origem das angiospermas ser matéria de especu
lação entre paleobotãnicos, há a sugestão de que a evolução do 
carpelo teria se iniciado com o envolvimento dos óvulos por suas 
folhas produtoras (megasporofilos), ainda que as bordas perma
necessem livres. De fato, tais estruturas foram encontradas em 

fósseis de pteridospermas extintas (pteridófitas com sementes), 
plantas cujas folhas jovens eram enroladas como as das atuais 
pteridóficas e Cycadales. Na Fig. 19.2 é mostrado u1n conjunto de 
óvulos formados e envoltos pelo megasporofilo de Glossopceris sp., 
uma ptcridosperma arbórea, cujo conjunto sugere como o carpelo 
pode ter evoluído nas plantas precursoras das angiospermas. 

Segundo se postula, a união das margens livres dos carpelos 
primitivos teria levado a alterações notórias dos feixes vascu
lares. Após a fusão carpelar, os feixes próximos às margens teriam 
também se fundido, originando uma estrutura unitária (Fig. 19.3). 
Como conseqüência, os óvulos, acé então expostos, tomaram-se 
estruturas internas ao ovário, prescindindo inexoravelmente do 
estabelecimento de interações inéditas cm diferentes níveis para 
superar a necessidade que se impôs de um desenvolvimento simul
tâneo e harmonioso entre ambos. Abordaremos neste capitulo 
algumas dessas relações funcionais de desenvolvimento. 

DESENVOLVIMENTO DO FRUTO 
Embora se tenha optado neste capítulo pela equivalência de signi
ficado entre frutificação e desenvolvimento do fruto, do ponto de 
vista ontogenético melhor seria compreendê-lo como a relQmllda 

do desenvolvimento do ovário após a fertilização dos óvulos. De 
certa forma, vale lembrar que eventos de parada e retomada de 

Megasporofllo 

Óvulos --
Folha 

l:'rccu l 9.2j 
Esquema do megasporofilo dobrado e envolvendo óvulos de Glos
sopteris, uma pteridosperma arbórea fóssil. (Baseado em Gifford & 
Fostcr, 1989.) 
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FtClRA 19.3 
Diagrama relacionando os efeitos da união das margens do carpelo 
sobre a fusão dos feixes condutores durante a origem do ovário. 
(Baseado em Gifford & Foster, 1989.) 

desenvolvimento são comuns na ontogenia das plantas vascu
lares em geral e fazem parte de uma estratégia bem-sucedida de 
desenvolvimento. A retomada do desenvolvin1ento embrionário 
na germinação das sementes é o exemplo mais estudado e conhe
cido (ver Cap. 20, Germinação). Com exceção dos raros frutos 



sem sementes - partenocárpicos - , na ausência de polinização os 
ovários abortam e morrem, o que envolve perdas consideráveis de 
materiais e energia investidos no florescimento como um todo. 

Conforme mostrado na simplicidade do modelo ABCDE, a 
formação do gineceu inicia-se pela atividade dos genes home
óticos C e E, em estágios bem precoces da formação da flor. 
Entretanto, uma vez determinada a via de desenvolvimento a 
ser seguida até a formação completa do ovário, os eventos nela 
envolvidos são ainda praticamente desconhecidos. De qualquer 
forma, é inescapável ad1nitir que ela envolva sinais gênicos e 
hormonais mediadores dos processos de divisão e alongamento 
celular. A formação do ovário se iniciaria por uma breve aávidade 
mitótica de intensidade variável de u1n 1ninúsculo grupo de célula 
do receptáculo floral, seguida de expansão celular moderada. 

Nos estágios iniciais da formação de flores de tomate, o controle 
do número de células carpelares está associado ao gene fw2.2. 
Curiosa111ente, foi verificado que a seqüência de bases desse gene 
apresenta similaridade com un1 gene envolvido na oncogênese 
humana. Genes homólogos a fw2.2 foram encontrados também 
em outras espécies de plantas e estão intimamente relacionados 
ao controle do tamanho final do fruto (Frary et ai., 2000), o que 
será visto mais adiante na Fig. l9.8. 

Em termos hormonais, a divisão celular nas plantas é mediada por 
um balanço endógeno entre uma auxina (AIA) e citocininas (ver 
Caps. 9, Auxinas, e 10, Citocinínas), enquanto a expansão subse
qüente das pequenas células recém-formadas é mediada por concen
trações adequadas de AIA e/ou giberelinas (ver Caps. 9, Auxinas, e 
11, Oibereünas). Uma vez cessada a atividade de expansão, o ovário 
encontra-se competente à polinízação e à retomada do curso de seu , 
desenvolvimento. E o que será visto adiante. 

Fases do desenvolvimento do fruto 
Sob uma perspectiva mais abrangente, a fruáficação envolve o 
desenvolvimento não apenas do fruto per se, mas, simultanea
mente, de um outro órgão também i.mportante e con1plexo, a 
semente. A rede de interações ínámas e profundas que esses órgãos 
estabeleceram entre si durante a evolução representa desafios 
extraordinários para a devida compreensão do desenvolvimento 
de ambos, seja do ponto de vista estrutural, fisiológico, bioquí
mico e molecular. 

De modo geral, o fruto de tomate (Lycopersicon esculeruum, 
syn. Solanum lycopersicum) tem sido o mais estudado, consti
tuindo-se atualmente num modelo referencial nas pesquisas de 
desenvolvimento e maturação de frutos em geral. Baseado nele, 
Oillaspy et al. (1993) dividiram o desenvolvimento do fruto em 
três fases distintas e consecutivas. 

Fase l: envolve a poliniwção, fertiliwção e o início do desenvol
vimento do fruto (fruit ser), ou, dito de outra forma, a retomada 
do desenvolvimento do ovário. 

Fase Il: é marcada pela retomada das dillisões celulares, tanto no 
ovário quanto na semente e no embrião em início de formação. 

Fase lll: caracterizada pela expansão das células e a maturação 
do embrião. 
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FIGURA 19.4 
Alguns eventos relacionados às fases de frutificação e maturação de 
frutos de tomate durante dois meses após a ancese. TM, tamanho 
máximo; DV, de vez; VM, vermelho-maduro; a, ancese; daa, dias 
após a anccse. (Reproduzida de Giovannoni, J .J. Tlie Piam Cell, 2004. 
American Society of Plane Biologists, Fig. l, Vol. 16, página Sl 72.) 

Essa divisão diz respeito essencialmente à frutificação, não 
fazendo parte dela duas outras fases não menos importantes e 
complementares: uma, anterior à fase l, a chamada identificação 
gênica do carpelo durante o desenvolvimento da flor, e outra 
derradeira, representada pelo amadurecimento do fruto. Na Fig. 
19.4 são mostrados alguns parâmetros representativos das fases de 
desenvolvimento (frutificação) e macuração em frutos de tomate 
e suas variações durante dois meses após a antese. 

FASE 1 - POLINIZAÇÃO, FERTILIZAÇÃO 
E INíCIO DO DESENVOLVIMENTO 

Polinização 
Este é um evento chave no desenvolvimento do fruto. As 
primeiras evidências experimentais foram obtidas há quase um 
século, em 1909, por Fitting na Alemanha usando extratos de 
políneas (massas de grãos de pólen) de orquídea. Nessas flores, as 
respostas manifestadas pela aplicação dos extratos ou pela própria 
polfnia no estigma das flores eram rápidas e marcantes, com o 
intumescimento do ovário e o murcha111enco de pétalas, sépalas 
e labelo. A partir dessas observações foi sugerida a presença no 
pólen de alguma substância cstimulacória ao crescimento do 
ovário. A presença de auxina em polínias foi descoberta anos 
mais tarde, em 1933. 

Na retomada do desenvolvimento do ovário, a decisão para 
que a mesma se dê (fruit set) ou não - abortamenw - depende 
do sucesso da polinização e fertilização. A polinização no seu 
primeiro momento prescinde da compatibilidade genética entre 
o pólen e a planta polinizada. O cubo polrnico formado na germi
nação cresce no interior do canal pistilar em direção ao óvulo. 
Nesse percurso, os materiais necessários ao crescimento conti
nuado são fornecidos em boas proporções pelo próprio tecido do 
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Smdrome do desenvolvimento pós-p0Unização em uma flor de Cattleya híbrida. A. Flor não polinizada; B. 48 horas após a polinização; 
C. duas semanas após a p0linização. (Foto: Lia Chaer.) 

pistilo. Com a liberação dos núcleos gaméticos no saco embrio
nário, a oosfera é fecundada, e um embrião logo começa a se 
formar. 

A importância da fertilização na fase inicial do desenvolvi
mento do fruto tem a ver com a continuidade dos eventos fisioló
gicos iniciados pela polinização. Em comum, ambos atuam como 
fatores positivos no controle inicial da frutificação, através, prin
cipalmente, da liberação de sinais hormonais específicos. , 

E freqüente, embora equivocado, atrelar-se a polinização 
apenas ao desenvolvimento do ovário per se. Além do intumes
cimento deste, outros eventos marcantes são facilmente visí
veis, como mudanças de pigmentação, início da senescência com 
morte das peças do perianto e esrames. Fala-se neste caso em 
síndrome do desenvolvimenta pós-polinização (Fig. 19 .5). , 

E bem conhecida a ação do etileno na senescência de pétalas 
e sépalas (ver Cap. 13, Etileno), e conseqüentemente seus efeitos 
deletérios na pós-colheita de certas flores cortadas, como cravos 
e orquídeas, por exemplo. Estas últimas chegan1 a ser sensíveis a 
concentrações tão baixas como uma parte por bilhão de etileno 
(1 ppb). 

Flores polinizadas de rnirtilo (V accinum angustifolium) e 
morango (Fragaria sp. cv. Cavalier) podem liberar quatro a cinco 
vezes mais etileno do que as flores não polinizadas. As auxinas 
são eficientes promotoras da síntese de etileno nas plantas; daí 
relacionar-se sua presença no pólen com a produção de etileno 
nas flores polinizadas. Polinizações e tratamentos com auxina 
incrementaram a expressão de genes que codificam para duas 
enzimas centrais na síntese de etileno em Phalaenopsis: a sintase 
do ACC (ACS) e a oxidase do ACC (ACO). Plantas mutantes 
para genes responsáveis pela síntese de proteínas receptores de 
etileno (ETR) perdem a competência natural de responder a 
esse hormônio. As evidências genéticas do controle da senes
cência e n1orte das células no perianto sugerem, amplan1ente, o 
envolvimento do processo de morte celular programada (ver Cap. 
13, Etileno). 

A morte celular programada parece refletir uma estratégia 
vantajosa ao desenvolvimento inicial do fruto. Na flor polini
zada, eventos fisiológicos opostos sobrepõem-se, como o início 
do desenvolvimento do fruto e a morte do perianto. No primeiro 

participam a auxina, gibereUnas e citocininas, enquanto o etileno 
atua como o principal promotor da senescência, cada um dos 
quais por meio de programas gênicos específicos. O desenvol
vimento intenso e simultâneo do ovário e dos óvulos eleva as 
demandas de metabólicos necessários às divisões celulares. O 
ovário atua como um forte dreno de utilização. Nessa fase inicial 
de desenvolvimento, além dos fotoassirnilados produzidos pelas 
folhas, também os materiais acumulados no perianto senescente 
são carreados ativamente para o fruto. A perda de massa seca 
das partes senescentes e a translocação de materiais marcados 
radioativrunente aplicados nessas e translocados para o fruto são 
provas consistentes do reaproveitamento de materiais das partes 
senescentes. Se considerado o número elevado de flores produ
zido p0r uma planta, torna-se fácil aquilatar a economia gerada 
pela morte celular programada nos estágios iniciais da formação 
do fruto. 

A germinação dos grãos de pólen, o crescimento dos tubos 
polínicos e a formação do zigoto geram estímulos positivos no 
crescimento inicial do fruto. Auxinas e giberelinas são os dois 
principais hormônios por meio dos quais o pólen influencia esse 
processo (ver Caps. 9, Auxinas, e 11, Giberelinas). Experimentos 
com tomate apontam as giberelinas como estimulatórias ao início 
do desenvolvimento dos frutos, ranto que sua aplicação nas flores 
pode levar ao início do desenvolvimento desses órgãos, mesmo 
na ausência de fertilização. Tratan1ento de flores de tomate com 
giberelinas levou a um aumento substancial nos níveis endógenos 
de auxina no ovário (Sastry e Muir, 1963). Esses autores verifi
caram que o crescimento dos ovários tratados com AG corres
pondia àquele induzido pela polinização e fertilização, sendo os 
níveis endógenos de auxina significativamente equivalentes em 
ambas as situações. De forma oposra, foi verificado em pericarpo 
de ervilha que a síntese de AG podia ser regulada tanto pela apli
cação de AIA quanto pelas se1nentes e1n desenvolvimento, en1 
ambos os casos atuando sobre a expressão de um gene que trans
forma a AG20 na forma ativa AGI (Ozga etal., 2003). Essa inte
ração biossintética entre ambos os fitom1ônios gera dificuldades 
adicionais na correta interpretação do papel de cada um deles 
no desenvolvimento do fruto. Além do mais, em muitas espécies 
de rosáceas, o efeito promotor das auxinas para a iniciação dos 



frutos não se tem mostrado tão explícito como nas solanãceas e 
cucurbitáceas, por exemplo. 

Partenocarpia 
Por partenocarpia entende-se o desenvolvimento do ovãrio 
na ausência de polinização e fertilização, com a conseqüente 
formação de frutos sem sementes. Essa intrigante desconexão 
entre os processos de desenvolvimento do fruto e a poüni
zação/fertilização faz dos frutos partenocárpicos um excelente 
modelo experimental para estudos de frutificação sob diferentes 
aspectos. 

A maior conveniência de consumo de frutos panenocárpicos 
em relação aos respectivos frutos com sementes é facilmente 
compreensível, seja do ponto de vista do consumo in natura ou 
para fins industriais; banana, uva, laranja e melancia são bons 
exemplos disso. Esforços intensos de melhoramento genético 
têm sido voltados à ampliação desse atributo em frutos carnosos 
comestíveis. Sob condições de campo, eles dispensam a necessi
dade de agentes polinizadores, quaisquer que sejam, assim como 
de condições climáticas apropriadas na época da floração, dentre 
outras vantagens. 

A partenocarpia pode ser geneticamente conrrolada ou arti· 
ficialmente induúda por aplicações de hormônios. Ela pode 
ocorrer: 

1 - na falta absoluta de polinização; 
2 - após polinização desacompanhada de fertilização, devido 

à morte do pólen ou a grãos de pólen de espécies incom
patíveis; 

J - após fertilização seguida de abortamento do embrião. 

Em variedades partenocárpicas de maçã (Malus domestica), 
esse caráter é conferido por um único gene mutante recessivo, 
homólogo ao gene P ISTILIA TA (PI) de A. ihaliana pertencente 
ao grupo Bdo modelo ABCDE (verCap. 18, Floração). As flores 
das plantas mutantes (mdpi) são destituídas de pétalas e estames, 
mostrando assim que, além do seu envolvimento na identifi
cação desses dois venicilos durante os estágios iniciais da onto· 
gênese floral, ele toma parte ainda no desenvolvimento do ovário 
na ausencia de polinização e fertilização (Yao et ai., 2001). Em 
termos genéticos, esses resultados implicam o reconhecimento 
de que cm plantas não-mutantes (selvagens) dessa variedade de 
maçã, o gene MdPl (dominante), além de participar da especi
ficação de pétalas e estames, atua como um regulador negativo 
da iniciação do fruto, inibindo o desenvolvimento do carpelo 
na ausência da polinização e fertilização. Nas plantas mutantes, 
portanto, parece ocorrer um desacoplamento entre o desenvolvi
mento do ovário e os eventos de polinização e fecundação, permi
tindo de algutna maneira a autonomia de seu desencadeamento 
e manutenção até o estágio final do crescimento do fruto. 

A presença de auxina e giberelinas em frutos panenocár· 
picos corrobora a sugestão de que eles seriam auto-suficientes 
na biossíntese de ambos. É bem conhecida, há bastante tempo, 
a fonnação de frutos partenocárpicos após a aplicação de auxinas 
ou giberelinas nos ovários. Além disso, plantas de tabaco, berin· 
jela e tomate geneticamente modificadas pela introdução do 
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gene iaaM, responsável pela síntese de AIA, passaram a produzir 
frutos panenocárpicos. Complementarmente, Goetz ei ai. (2006) 
observaram em plantas partenocárpicas de Arabidopsis thaliana 
que esse comportamento do ovário resultava da mutação de 
um gene envolvido na síntese de um dos fatores de resposta à 
auxina (auxin response facwr ARF8 - ver Cap. 9, Auxinas). 
Nesse caso, como no da maçã, observa-se que nas plantas normais 
a forma dominante dos genes parece inibir o desenvolvimento do 
carpelo não fecundado. Se procedente essa interpretação, seria 
razoável admitir que a auxina e/ou giberelinas, tão importantes 
para a iniciação do desenvolvimento do fruto polinizado/fertili
zado, teriam como um de seus efeitos remover a inibição imposta 
genica mente. O fato de a panenocarpia ser induzível por fatores 
diversos e independentes, como auxina, giberelinas e citocininas, 
sugere a existência de uma rede intrincada de eventos, protago
nizada por um sistema multigênico, onde mutações específicas 
podem levar à formação de frutos partenocárpicos. 

A retomada do desenvolvimento do ovário após a polini
zação depende da transdução de sinais relacionados à síntese de 
auxina, o tempo suficiente para coordenar- integrar as atividades 
de divisão celular iniciais do carpelo, do saco embrionário e a 
fertilização. Por sua vez, conforme mencionado anteriormente, 
a auxina pode também estimular a síntese de giberelinas especí
ficas em frutos de ervilha jovens (Ozga et ai., 2003). 

Essas observações indicam que a ação cooperativa entre auxina 
e giberelinas endógenas atuaria no sentido de sincronizar e inte· 
grar as atividades iniciais básicas do desenvolvimento do carpelo, 
saco embrionário e embrião. Nos frutos partenocárpicos, a cadeia 
de transdução de sinais desencadeada por esses hormônios seria 
alterada de maneira tal que outros sinais passaria1n a atuar (sinais 
gênicos) na elevação dos níveis hormonais, de forma indepen· 
dente da polinização/fertilização. 

FASE II - DIVISÃO CELULAR, 
FORMAÇÃO DA SEMENTE E DO 
EMBRIÃO 

Em geral, durante ainda o desenvolvimento da flor, o crescimento 
do ovário é influenciado mais intensamente pela proliferação 
do que pela expansão celular (vacuolização). Exceto as plantas 
partenocárpicas, na nlaioria das espécies estudadas as divisões 
celulares são interrompidas durante ou logo após a abertura dos 
botões florais (antese). Em ovãrio fecundado de tomate, as divi
sões celulares podem prolongar-se durante cerca de oito dias, um 
período relativamente breve se se considerar que o fruto adquire o 
tamanho máximo cerca de sete semanas após. Nas plantas orqui· 
dãceas, o período de proliferação após a polinização é igualmente 
curto, porém, o fruto só alcança o tamanho definitivo após 60 a 
80 dias, período esse no qual são formados os milhares de minús
culos óvulos, quando então ocorre a fenilização. Durante esse 
longo interregno, os gametas masculinos permanecem no interior 
dos tubos polínicos, "aguardando" o completo desenvolvimento 
dos óvulos. Portanto, nessas plantas, as divisões ocorrem predo
minantemente no tecido placentário e dependem tão-somente 
da polinização. 



364 Frnrificaçiio e Amadurecimeruo 

Os mecanismos que regulam a separação temporal e espacial 
entre os eventos de divisão, expansão e diferenciação celular nas 
plantas, incluindo os moleculares, não são bem entendidos até o 
presente. Certamente, eles são mediados por uma cascata de fosfo
rilizações de protclnas enzimáticas, em resposta a sinais de cresci
mento específicos (ver Caps. 9, Auxinas, e 1 O, Citocininas). 

Análises histológicas de frutos de tomate realizadas por Gillaspy 
e colaboradores (1993) mostraram que nos estágios bem iniciais 
da fase li (cerca de 0,2 cm de tamanho) a atividade mitótica era 
mais intensa na parte externa do mesocarpo (Fig. l9.6A e 19.60), 
enquanto na semente em desenvolvimento a proliferação celular 
concentrava-se nas camadas mais periféricas do tegumento do 
que nos embriões. Uma elevada freqüência de células em divisão 
foi detectada ainda na columela e na placenta, das quais provavel
mente originam-se os respectivos tecidos vasculares (Fig. 19.6A). 
Quatro a seis dias após a antese, quando os frutos alcançaram 
cerca de 0,5 cm de diãmetto (Fig. 19.68 e 19.6E), as divisões 
restringiarn·se principalmente às camadas externas do rnesocarpo, 
enquanto na placenta concentravam-se nas can1adas externas 
das sementes e na formação dos tecidos vasculares. O final da 
fase II e o início da fase III de certa forma se sobrepõem. Embora 
em menor freqüência, as divisões ainda ocorrem de maneira 
bem restrita nas camadas ainda mais laterais do mesocarpo e da 
placenta, desta última originando-se as células do !óculo {Fig. 

19 .6C e l 9.6F). Por outro lado, acentua-se por essa ocasião a 
atividade mitótica no embrião em desenvolvimento. 

A B 

D E F 

1 -• • 1 

FIGLRA 19.6 

Esquema Uusi.rativo da atividade mitótica (pontos azuis) em frutos 
bem jovens de tomate (A e D) e em estágios mais avançados da fase 11 
(B e E). As figuras C e F representam a passagem da fase li para a fase 
III. (Reproduzido de Gillaspy et ai. Tlte Plant Cell, 1993. American 
Society of Plant Biologists, Fig. 4, Vol. 5, página 1444.) 

Estudos têm reiteradamente comprovado a importância dos 
embriões e das sementes no controle da taxa de divisão celular 
nos tecidos de seus entomos. O número de óvulos fertilizados 
determina a taxa de crescimento inicial do ovário. Tanto assim 
que, se por alguma razão os óvulos de uma determinada parte 
do ovário não se desenvolverem em sementes, esse lado do 
fruto apresentará deformações. Alén1 disso, tem sido verificada 
tambén1 uma correlação positiva entre o núrnero de sementes 
em desenvolvimento, a sustentação prolongada do crescimento 
e a formação de frutos de maior tamanho. A disponibilização 
adequada de agentes polinizadores que garantam a fecundação 
de um maior número de óvulos resulta na produção de frutos 
com maior valor de mercado. 

Essas observações permitem concluir que os parâmetros gené· 
ticos envolvidos no controle do fenótipo final do fruto podem 
ser influenciados no plano fisiológico pelo número de sementes 
em desenvolvimento. Todavia, não se sabe ainda ao certo como 
ambos os parâmettos regulariam o número de divisões celulares 
na fase li . O fato de os frutos serem órgãos com crescimento 
fortemente determinado dá uma boa medida da importância dessa 
regulação no seu desenvolvimento. A despeito desses desconhe· 
cimentos básicos, sabe-se, no entanto, que o tamanho final do 
fruto depende de fatores como: 

1 - número de células do ovário antes da fertilização; 
2 - número de divisões celulares ocorridas após a fertilização 

dos óvulos; 
3 - número de fertilizações bem-sucedidas; 
4 - magnitude da expansão celular. 

São ainda escassas as infonnações a respeito das inter-rela
ções entre as células de embriões/sementes com aquelas do fruto 
em desenvolvimento. Como elas se comunicam entre si1 Quais 
os mensageiros envolvidos! Concentrações rigidamente contro· 
ladas de citocininas e auxina são cruciais no conttole da divisão 
celular cm plantas (ver Caps. 9, Auxinas, e 10, Citocininas). Na 
maioria dos frutos estudados, as citocininas são mais abundantes 
nas sementes em desenvolvimento do que nos tecidos do peri· 
carpo e placentário. De certa forma, esses resultados são corro· 
borados pela observação de que frutos partenocárpicos contêm 
menores teores de citocininas do que os frutos com sementes. 
Acredita-se que as citocininas liberadas pela sernente jovem se 
difundam e regulem a atividade de divisão celular nos tecidos 
do fruto. Uma das questões é a de se saber, por exemplo, como 
as concenttações de citocininas liberadas seriam controladas: se 
pelas sernentes jovens, pelas células receptoras do frulO ou por 
ambos? 

FASE III - EXPANSÃO CELULAR, 
CRESCIMENTO DO FRUTO E 
MATURAÇÃO DO EMBRIÃO 

A expansão celular representa uma das causas mais conspícuas 
para o crescimento das plantas em geral. Todavia, é nos frutos que 
ela adquire magnitudes excepcionais. Em tomate, 2/3 do desen· 
volvimento do fruto é dado pela expansão de suas células, sendo 
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Abóbora gigante colhida nos Estados Unidos em 2006. Trata-se de 
um dos maiores frutos já obtidos. 

que as do mesocarpo e da placenta podem experimentar incre
rnentos de até vinte vezes. Indubitavelmente, é nos frutos das 
cucurbitáceas que se têm registrado os valores mais formidáveis 
de crescimento. Em melancia (Citrulus wlgaris), por exemplo, 
as células podem aumentar cerca de 350.000 vezes de tamanho, 
tornando-se visíveis a olho nu nos frutos maduros. Recentemente, 
foi produzido nos Estados Unidos um fruto de abóbora com 681 
quilos de peso (Fig. 19.7). 

A expansão celular contribui de forma proeminente para as 
alterações estruturais, bioquímicas e fisiológicas que caracterizam 
os frutos carnosos. As alterações na parede celular associadas 
à acumulação de água, carboidratos, ácidos orgânicos etc. nos 
vacúolos são imprescindíveis à manutenção do potencial de turgor 
(ver Cap. 1, Relações Hídricas). Esses eventos contribuem ainda, 
decisivamente, para o estabelecimento do sabor, textura, aroma 
e outras características atrativas do fruto quando maduro. 

A fase de expansão celular é regulada por fatores genéticos e 
fisiológicos. Nesse período, as cromátides (filamentos cromossô
micos) das células parenquirnáticas do pericarpo podem passar 
por ciclos múltiplos de duplicação (endorreduplicação), fazendo 
com que essas se tomem altamente poliploidizadas e aumentem 
dramaticamente de tamanho. Urna correlação positiva entre 
o tamanho celular e o nível de ploidia é comum em plantas 
e animais. Medidas dos teores de D A em frutos de tomate 
mostraram que os núcleos podem alcançar valores tão elevados 
como 256 C (C = nível de DNA de células haplóides). Incre
mentas substanciais de tamanho celular devido à poliploidização 
têm sido também freqüentemente observados durante a formação 
do endosperma, cotilédones e suspensor do e1nbrião. Além do 
aumento do ta1nanho das células e órgãos, essa elevação no teor 
de DNA teria a ver tainbém con1 a atividade metabólica das 
células poliploidizadas. 
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É insofismável a importância do tamanho dos frutos na 
produção agrícola. Espécies domesticadas modernas, mesmo que 
taxonomicamente distintas, compartilham entre si a produção de 
frutos muito maiores do que os das respectivas espécies selvagens. 
O melhoramento genético teve papel marcante nesse processo. 
A título de ilustração, tomando-se mais uma vez o tomate como 
parâmetro de referência, tem-se que enquanto os frutos das espé
cies selvagens são tipicamente bicarpelares, con1 cerca de 1,0 cm 
de diân1etro e alguns gramas de peso, os das variedades domes ti· 
cadas podem ser 1nulticarpelares, alcançar 15 cm de diâmetro e 
pesar até 1,0 quilo. A questão que se coloca é de se saber quais 
tipos de alterações genéticas possibilitaram que frutos selvagens 
pequenos pudessem originar frutos comparativamente enormes, 
hoje comurnente encontrados no mercado. 

De acordo com Tanksley (2004), o tamanho dos frutos 
de tomate estaria associado a pelo menos seis genes (herança 
quancitativa). Mutações recessivas desses genes trazem como 
conseqüência um ganho formidável de tamanho. Isso expli
caria o tamanho reduzido dos frutos selvagens conferido por 
um controle negativo exercido pelos respectivos genes domi· 
nantes. Na Fig. 19.8 são indicados os principais genes relacio
nados aos eventos de desenvolvimento anteriores e posteriores 
à antese, com efeitos marcantes sobre o tamanho e a forma dos 
frutos. Assim, por exemplo, o gene ovate parece estar envolvido 
na decerrninação da polaridade das divisões celulares; fasciaced 
no número de carpelosAóculos; locule-number sobre o número 
de lóculos; fw2.2 nas plantas selvagens inibe a divisão celular 
(regulação negativa), enquanto nas plantas mutantes pode levar 
a um incremento de até 30% no tamanho dos frutos. Na Fig. 
19.9 (A a G) é mostrada a ampla variação de tamanho e formas 
ocorrentes nesses frutos. 

Até onde se conhece, as auxinas são as principais responsáveis 
pela expansão celular nos frutos (afrouxamento das paredes), faci
litando a entrada e retenção de água e solutos. Entretanto, frutos 
jovens não fertilizados de tomate quando isolados e cultivados in 

vitro na presença de auxina não apresentaram expansão celular e 
crescimento, sugerindo a participação de algum fator regulatório 
adicional produzido pela semente e/ou pelo embrião. 

O primeiro pico na concentração da auxina em tomate 
ocorre cerca de dez dias após a antese e coincide com o início 
da expansão celular (Fig. 19.10). Essa decorre principalmente 
da acidificação da parede celular (crescimento ácido) - ver 
Caps. 8, Parede Celular, e 9, Auxinas. O segundo pico ocorre 
nos estágios finais do desenvolvimento do fruto, com as células 
já no tamanho máximo, e coincide com a fase final do desen
volvimento do embrião, quando ocorre um rápido alongamento 
de suas células. Nos frutos parrenocárpicos, conforme esperado, 
esse pico não tem sido detectado. 

O papel das giberelinas no desenvolvimento do fruto não é 
ainda muito bcrn entendido. No tomate parecem estar envolvidas 
no controle da divisão celular e manutenção da expansão celular. 
Durante a formação desses frutos, o primeiro pico de acumulação 
coincide com a ativação da divisão celular no início da fase II e 
com a expansão celular máxima na fase III, quando os níveis de 
auxina diminue1n (Fig. 19.10). Essa dinâmica é consistente com 
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FlGURA 19.8 
Relações entre as atividades de alguns genes envolvidos na determinação do tamanho e da forma de frutos de tomate e a freqüência 
mitótica, expansão celular e o incremento de massa fresca durante 42 dias após a polinização. (Reproduzida de Thanksley SD. The Plant 
Cell, 2004. American Society of Plane Biologisrs, Fig. 2, Vol. 16, página S183.) 

o modelo segundo o qual a auxina estimula a síntese de gibere· 
lina e vice-versa (ver Cap. 9, Auxinas). 

Em frutos partenocárpicos, o acúmulo de giberelinas ocorre na 
fase II, podendo alcançar valores bem nlais elevados do que nos 
respectivos frutos com sementes, assin1 como também niaiores 
valores de expansão celular do que na fase lll. 

A expansão celular promovida pelas giberelinas deve-se 
à síntese da enzima xiloglucano endotransglicosilase (XET), 
responsável pela ruprura das ligações da celulose com o xiloglu
cano (hemicelulose), causando o afrouxamento da parede celular 
(ver Caps. 8, Parede Celular, e 9, Auxinas). 

A desidratação profunda por que passam as sementes e 
embriões nas fases mais avançadas do desenvolvimento dos 
frutos é uma questão ainda pouco compreendida. Como 
explicá-la em sementes literalmente "mergulhadas" no inte· 

rior de tecidos "encharcados", con10 é o caso, por exemplo, da 
melancia? Presumivelmente, o movimento de água de tecidos 
em processo de dessecação em direção a outros com elevadfs· 
simo grau de hidratação deve envolver a participação de algum 
mecanismo ativo e gasto de energia. No mon1ento, as aquapo· 
rinas, como microcanais que atravessam a membrana plasmática 
das células, figuram como candidatas à essa função (ver Cap. 
1, Relações Hídricas) . 

A desidratação dos tecidos vegetais atua como uma das prin· 
cipais causas no incremento da síntese de ácido abscísico nos , 
vegetais em geral (ver Cap. 12, Acido Abscísico). Conforme é 
mostrado ainda na Fig. 19.10, os valores mais elevados de ABA 
no desenvolvimento de frutos de tomate coincidem com a fase de 
dessecação das sementes. O ABA, nesses casos, pode atuar como 
inibidor de eventos importantes como a divisão celular, a síntese 
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FlGL'RA 19.9 
Focos iluscrativas da ampla variação de tamanho e forma em frutos de tomate causada por mutações. 
A Fruto gigante comumenre cultivado nos dias presentes (direita) e o fruto cfpico de urna espécie relacionada (Lycopersiam pimpenellifoliwn). 
B. Diferentes formas, tamanho e cor. 
e. Corte transversal de um fruto multilocular murante para o gene fasda!ed. 
D. Fruto com carpelos não fundidos . 
E. Fenótipo alongado causado pelos genes mutantes sun e <Wate. 

F. Fruto de forma quadrangular com aparência de pimentão. 
G. Fenótipos causados por mutação do gene O\late. A forma quadrangular do fruto da direita seria devido à presença do gene fs8. I. {Repro
duzida de Thanlcsley SD. The Plant Cell, 2004. American Society of Plane Biologists, Fig. I, Vol. 16, página S l82.) 

ESTÁGIOS: 
TamanhO De vez Verm. v.rm. 

~ F«llllzaçlo0,8cm1,0cm1,5cm2.0 cm máldmo (inicio) Dewz Laranja Arme Maduro 

FASE 1: FASE li: FASE 111: 
CRESCIMENTO: Divisão ; lular Expansão celular 

Início desenv. J Fltosteróis 

Maturação 

Carotenóidoa 

ISOPRENÓIOES: 

AUXJNAS -
GIBERSJNAS 

crTOONINAS 

ETILENO 

FIGURA 19.1 O 
Variações nos níveis endó
genos de auxinas, gibere
llnas, citocininas, ácido abs
clsico e etileno (losangos 
brancos) durante o desen· 
volvimenro de frutos de 
tomaLc. As cores amarela, 
verde e vermelha indicam os 
esraglos de pré-fertilização, 
crescimento e amadure
cimento, respectivamente. 
(Reproduzida de Gillaspy G 
et ai. The Plant Cdl, 2004. 
American Society d Plane 
Biologisi:s, Fig. 2, Vol. 5, 
página 1441.) 
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protéica, a taxa respiratória, o metabolismo de açúcares etc., 
prevenindo assim a germinação precoce das sementes ainda no 
interior dos frutos (viviparidade). Compreende-se a ocorrência de 
viviparidade em diferentes plantas mutantes para esse hormônio 
(ver Cap. 12, Ácido Abscísico). 

Controle metabólico do crescimento 
do fruto 
A presença de cloroplastos funcionais nos frutos ainda verdes não 
contribui satisfatoriamente para o atendimento das demandas 
de focoassimilados, tornando-os dependentes da fixação de C02 

nas folhas e do transporte de sacarose, aminoácidos etc. para 
as células. Há assim, por parte do fruto e da semente, a neces
sidade de um 1nonitoramento contínuo da taxa de importação 
dessas substâncias. Conforme já mencionado, os frutos quando 
ainda jovens atuam como drenos de utilização. Nas fases mais 
avançadas transformam-se em drenos de armazenamenio. Dada a 
iJ.nportância na produção agrícola, a força e o ten1po de atividade 
dos drenos têm sido mvestigados extensamente sob diferentes 
níveis de abordagens. 

O número de células do ovário na pré-antese e a intensidade 
das divisões celulares após a polinização-fertilização são fatores 
críticos na determinação da força do dreno, sendo ambos deter
minados geneticamente. Ovários de tomate posicionados na 
extremidade do cacho têm m.enos células do que os da porção 
proximal, fazendo com que esses últimos apresentem maior força 
de drenagem e maior tamanho final também. Entretanto, se os 
ovários da posição distal forem polinizados antes cios de posição 
proximal, embora contendo menos células, desenvolvem urna 
força de drenagem superior àquela dos frutos proximaís poli
nizados mais tardiamente. Isso significa que a intensidade de 
drenagem é apenas parcialmente determinada pelo número de 
células, e que ela pode ser modulada pelas atividades metabó
licas relativas dos frutos durante o desenvolvimento. Conforme 
indicado então, a maior eficiência na importação de fotoassimi
lados é intensamente influenciada por fatores espaciais (posição) 
e temporais, resultando no estabelecimento de "competição" 
enrre os frutos por fotoassimUados. De modo geral, tanto o esta
belecimento quanto o funcionamento dos drenos dependem de 
sinais hormonais específicos e localizados (ver, por exemplo, o 
Cap. 10, Citocininas) e da atividade metabólica alavancada enzi
maticamente. 

MATURAÇÃO 
Uma vez encerrada a fase de desenvolvimento propriamente 
dita (frutificação), quando o fruto e suas células adquirem o 
tamanho máximo, cem início o processo de maturação. Trata
se de um evento fisiológico complexo, tangido por mudanças 
fisiológicas, bioquímicas e estruturais dramáticas, perceptiveis 
pela mudança de características como a coloração, textura, 
sabor e aroma. Sugere-se, para maiores informações a respeito 
dos aspectos bioquímicos subjacentes a esse processo, que seja 
consultado um bom livro de bioquímica geral. No que diz respeito 

ao metabolismo do etileno, recomenda-se que seja consultado o 
Cap. 13 deste livro. 

Embora, freqüentemente, a maturação dos frucos carnosos 
seja cornada como sinônimo de senescência, persistem entre
tanto controvérsias a esse respeito. Na realidade, dependendo 
do ângulo de análise, pode-se tratar de dois eventos distintos. 
Diferentemente do que ocorre na senescência de folhas e pétalas, 
as reservas acumuladas nos frutos não são retranslocadas para 
outras partes da planta, em razão de que esses últimos não sofrem 
os impactos deletérios da morte celular programada, decorrentes 
da hidrólise e remoção de reservas e componentes celulares (ver 
Cap. 13, Etileno). Além do mais, é bom lembrar que o argumento 
de que ambos os órgãos são induzidos pelo eLUeno não se aplica 
in torum aos frutos não-cli1natéricos, razão pela qual fica algo 
limitada tambén1 a denominação generalizada de "hormônio da - .. maturaçao . 

Fisiologicamente, dependendo da forma de maturação, 
os frutos carnosos podem ser classificados em dois grandes 
grupos: climatéricos e não-climatéricos (do grego klimakterikós, 
que significa período de transformações profundas da vida). 
Nos primeiros, o amadurecimento é caracterizado por incre
mentos substanciais e passageiros (pulsos) na taxa respiratória e 
na síntese de etileno (Fig. 19 .11). Ambos não ocorrem en1 frutos 
não-climatéricos. Enquanto estes independem de etileno para 
amadurecer, esse hormônio tem se mostrado crucial na coor
denação e conclusão do amadurecimento nos frutos climaté
ricos. Na Tabela 19.l são apresentados exemplos de ambos os 
tipos de frutos. 

O estado da arte sobre a ação regulatória do etileno nas 
plantas indica a atuação de dois sistemas, diferences entre si 
pela forma de controle da sCntese desse homtônio. O sistema 1 
opera sob baixas concentrações de etileno, sendo enconrrado 
em frutos verdes, tanto clinlatéricos quanto não-climatéricos, 
como também durante o desenvolvimento vegetativo normal 
da planta. Caracteriza-se pela ação auto-inibitória do etileno 
sobre a sua própria síntese (controle negativo). O sistema 2, por 
seu Lado, funciona cm condições de níveis elevados de etileno, 
durante o amadurecimento de frutos climatéricos e na senes
cência floral; nele, a produção de etileno é autocaralftica, na qual 
a presença do etileno, seja ela endógena ou exógena, estimula 
a sua própria síntese (retroalin1entação,feedback positivo). Ver 
adiante. 

Iniciada a maturação numa determinada região do fruto, ela 
se propaga às regiões vizinhas na medida em que o etileno se 
difunde, integrando o processo através de todo o órgão. A natu
reza gasosa desse hormônio desempenha um papel fundamental 
na rapidez e coordenação da maturação. Relativamente ao pico 
respiratório, en1bora ainda não muito bem compreendido, seus 
efeitos são bastante evidentes sobre a oxidação de substratos 
diversos e na biossíntese de novas substâncias. Nos frutos não
climatéricos, as alterações próprias do amadurecimento se dão 
em um espaço de tempo mais prolongado. 

Embora algumas rocas bioquímicas particulares da ma cu ração 
possam variar tanto entre espécies quanto cm frutos cliJ.naté
ricos e não-climatéricos, tipicamente, cm quaisquer dos casos, 
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TIGURA 19.11 
Pulsos da síntese de etileno e taxa respiratória em frutos de banana, d urante 12 dias após a colheita. (Figura gentilmente cedida pelo Dr. 
Eduardo Purgatto - Faculdade de Ciências Farmacêuticas da USP.) 

Nome científico Nomes comuns Família Tipo 

Acrinia deliciosa Quiuí, quivi Actiniácea CL 
(kiwi, kiwi fauit) 

Adasonia digitara Baobá Bombacácea CL 
(baob) 

Anacardium occidentale Caju Anacardiácea NC 
(cashew) 

Ananas comosu.s Abacaxi Bromeliácea NC 
(pineapple) 

Annona cherimola Cherirnóia Anonácea CL 
(c/1erimoya) 

Annona squamosa L X A. Atemóia Anonácea CL 
cherimola Mil!. (atemoya) 

Annona muricara Graviola Anonácea CL 
(soursop) 

Annona squamosa Fruta-do-conde, pi.nha, ata Anonácea CL 
(sugar-apple) 

Artocarpus altilis Fruta-pão Morácea CL 
(breadfruic) 

Arwcarpus heceroph:yUus Jaca Morácea CL 
(jack fruit) 

Asimina triloba (Pawpaw) Anonácea CL 
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Nome científico Nomes comuns Fam.ília T ipo 

A11errhoa carambola Carambola Oxalidácea NC 
(carambola) 

Borojoa patinei Borojó Rubiácea NC 
(borojo) 

Carica papaya Mamão Caricácea CL 
(papaya) 

Citrus auranlifolia Lima, Uma-da-ásia, Rutácea NC 
limão-galego 

(lime) 

Citnu medica Pomelo, cidra Ru tácea NC! 
(pummelo) 

Cúrus paradisi Grapefruit Rutácea NC? 

Otrus reticulata Tangerina Rutácea NC? 
(mandarin) 

Citrus sinensis Laranja Rutácea NC 
(orange) 

Diospyros digyna Sapota-preta, graxa Ebenácea CL 
(black sapote) 

Diospyros kaki Caqui Ebenácea CL 
(oriental persimmon) 

Durio zibethinus Durião Malvácea CL 
(dtirian) 

Eugenia brasiliensis Grumixama Mirtácea NC 
(grumichama) 

Eugenia uniflora Pitanga Mirtácea NC 
(surinam cherry) 

Feijoa sellowiana Feijoa Mirtácea CL 
(pineapple gua11a) 

Ficiu carica Figo Morácea CL 
(fig) 

Fragaria (Híbrido) Moranguinbo Rosácea NC 
(stTawberry) 

Utchi chinensis Li chia Sapindácea NC 
(lychee) 

Mal1u domestica Maçã Rosácea CL 
(apple) 

Mangif era indica Manga Anacardiácea CL 
(mango) 

Manilkara zapota Sapoti, sapota Sapotácea CL 
(sapodilla) 

Monstera deliciosa Banana-de-macaco Arácea CL 
(monstera) 
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Nome científico Nomes comuns Família Tipo 

Musa sp. Banana Musácea CL 
(banana) 

Nephelium lappace11m Rambotão Sapindácea NC 
(ramb11ran) 

Passijlora eduli.s Maracujá-roxo Passiflorácea CL 
(purple passion fn1it) 

Passiflora edulis f. flavicarpa Maracujá-amarelo Passiflorácea CL 
(yellotu passion fnlit) 

Passiflora quadrangularis Maracujá-açu Passiflorácea CL 
(giant granaclilla) 

Persea americana Abacate Laurácea CL 
(awcado) 

Paraqueiba sericea Umari, umari-roxo lcacinácea NC 
(uma ri roxo) 

Pouteria caimito Abiu Sapotácea CL 
{caimitO) 

Pouteria campechiana Sapota-amarela Sapotácea CL 
(canistel) 

Pouteria sa/>Ota Mamei Sapotácea CL 
(mamey sapote) 

Prunus persica Pêssego Rosácea CL 
(peach) 

Pntnus anneniaca Damasco Rosácea CL 
(apricot) 

Prunu.s domesrica Ameixa Rosácea CL 
(plum) 

Prunus sp. Cereja Rosácea NC 
(cherry) 

Psidillm guajava Goiaba Mirtácea CL 
(guava) 

Pyrus communis Pêra Rosácea CL 
(pear) 

Rubus rosif olius Moranguinho silvestre Rosácea CL 
(thamless blackberry) 

Solanum lycopersicum T omate Solanácea CL 
(romaro) 

Sy~ygium malaccense Jambo-vermelho Mirtácea NC 
(rnalay apple) 

Syzygium samarangense Jambo-rosa Mirtácea NC 
(waxjambu) 

Vitis vinifera Uva Vitácea NC 
(grape) 
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as mudanças compartilham entre si uma série de atributos, 
como: 

1 - modificação da cor devido à degradação da clorofila e ao 
acúmulo de carotenóides e/ou de flavonóides. 

2 - alteração da textura (amolecimento), via modificações 
da estrutura da parede celular e do turgor celular. 

3 - alterações no sabor, aroma e qualidade nutricional decor
rentes de mudanças profundas nos padrões de açúcares e 
ácidos, e do aumento de substâncias voláteis. 

4 - aumento da suscepribilidade a patógenos. 

Conforme é dado observar na Ta bela 19 .1, os frutos climaté
ricos são encontrados numa ampla gama de angiospermas taxono· 
micamcnte distintas: dicotiledôncas e monocotiledôneas. Além 
disso, é conhecida a ocorrência de frutos climatéricos e não
climatéricos em variedades de uma mesma espécie, como em 
melão (Cucumis melo) (Fig. 19.12), ou entre espécies relacio
nadas, como melão e melancia, par exemplo. 

Sob a perspectiva molecular-fisiológica, as diferenças entre 
ambos os tipas de frutos são ainda pauco compreendidas. Estudos 
recentes com ambos os tipas de frutos produzidos par variedades 
de u1na mesn1a espécie ou espécies intimamente relacionadas têm 
lançado alguma luz sobre essa velha questão. Há, atualmente, 
evidências que indicam ser os fenótipas climatéricos originados 
pela aquisição da habilidade de síntese de etileno, de seu receptor, 
ou de suas vias de sinalização. Em genótipas climatéricos e não
climatéricos de melão (Périn et ai., 2002), observou-se nesses 

-
IO 

ti í 

A B t• ~ o 
tA ~ e IO • !g .. 12 í 

Cll 

"' 'º ...:.. e o • )O • E o 
e • e 
• 20 -
:: • !/) 

w 10 
o 

• "' o o 

IO 10 

- e D :E .., • -" LI. E - u 1 -çn )O • Ol 

õ 
~ -E .. 

20 N e • • - e o o 10 • ... 
"' o 

o 
)O .. .. •• .. .. .. .. .. .. .. .. .. .. 

Dias após a polinização 

FtGL"RA 19.12 
Parâmetros comparativos entre frutos de melão (Cucumis melo) 
climatéricos (e ) e não-climatéricos (• ):A - concentração endó
gena de etileno (µ1 "1); B - atividade da enzima sintase do ACC 
(ACS); C - concentração de ACC; D- grau de firmeza. (Reprodu
zida de Périn et ai. Plant Ph-,siolcgy, 2002. American Society of Plane 
Biologists, Fig. l, Vol. 129, página 301.) 

últimos uma redução substancial na produção de etileno (Fig. 

19.12A), na atividade da sintase do ácido a1ninociclopropano 
carboxflico (ACS) (Fig. 19.128), na capacidade de síntese do 
ACC (Fig. l 9.12C), bem co1no na habilidade de amolecimento 
(Fig. 19.120). Além da deficiência na síntese de etileno, varie
dades de melão não-climatérico podem derivar também da insen
sibilidade à presença desse hormônio, manifestada por deficiência 
na abscisão, amolecimento e na própria síntese autocatalftica. 
Conforme esperado, ambas as deficiências (síntese e percepção) 
levam à produção de frutas com maturação incompleta, vida 
mais longa e abscisão retardada, resultando em notória dificul
dade de colheita. 

Regulação da síntese de etileno e a 
transição para a maturação 

Conforme mostrado no capítulo sobre o etileno, as vias de síntese 
desse honnônio iniciam-se a partir do a1ninoácido metionina, que 
origina a S-adenosiln1etionina (SAM); esta, pela ação da ~intase 
do ACC (ACS), é transformada em ácido 1-wninoi;iclopropano 
carboxílico (ACC), que oxidado pela enzima oxidase do ACC 
(ACO) origina o etileno. 

A regulação da biossíntese de etileno par retroalimentação 
(feedback positivo, auto-estimulação ou autocatálise) repre
senta um dos traços mais marcantes nos processos de amadu
recimento de frutos climatéricos e na senescência floral. Nesses 
órgãos, exposições ao etileno, acetileno ou propileno resultam em 
aumentos substanciais na produção desse hormônio em conse
qüência da indução das enzimas ACS e ACO, ambas codificadas 
par pequenas famílias gênicas. 

Dentre os quatro genes envolvidos na síntese de ACS expressos 
em frutos de tomate (Lycopersicon '5CUlentum) - LeACS IA, 
LeACS2, LeACS4 e LeACS6 - , dois deles, LeACS JA e LeACS4, 
são induridos logo no início da maturação (Fig. 19.13). Quando 
ainda verdes (sistema 1), predomina LeACS6 e um baixo nível 
de expressão de LeACSJA. Nessa fase do desenvolvimento, o 
teor de etileno é mantido em patamares basais, de forma que o 
aumento na produção par meio das expressões de LeACSJA, 
LeACS2 e LeACS4 torna-se crítico para o início da maturação 
desses fru tos. 

O sistema 1 1nantém-se em funcionamento ao longo do desen· 
volvimento do fruto até que uma competência para o amadureci
mento seja adquirida, dando-se o início da transição (Fig. 19.13). 
Para tanto, há a necessidade também de mudança na sensibilidade 
dos tecidos ao etileno (competência), a qual supõe-se decorrer 
de sua produção contínua pelo sistema 1. 

O gene RIN (Ripening 1nhibitor) tem sido apancado como 
um potencial desencadeador do início da transição, aumen
tando a expressão de LeACS J A, que por sua vez induz o gene 
LeACS4. A indução de RIN no início da maturação parece 
ser independente de etileno, indicando a participação de um 
controle regulatório superior. Frutos homozigotos mutantes de 
tomate para esse gene (rin), além de não exibirem o aumento 
típico no teor de ecileno, tiveram o amadurecimento severa· 
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IGURA 19.13 
Modelo de síntese autocatalítica de etileno na transição de frutos de tomate verdes (sistema 1) para maduros (sistema 2), levando-se em 
conta a participação de genes LeACS envolvidos na codificação da enzima sintase do ACC (ACS) e genes LeACO responsáveis pela codi
ficação da enzima oxidase do ACC (ACO). 

mente prejudicado. Como resultado da produção de etileno 
climatérico pela ação dos genes LeACSJA e LeACS4, desenca
deia-se a expressão do gene LeACS2, a qual é manrida de forma 
intensa e autocatalítica durante a passagem do fruto verde para 
o estágio maduro. 

Saliente-se ainda, na Fig. 19.13, que os níveis elevados de 
etileno gerados pelo siste1na 2 exercem un1 efeito inibitório sobre 
o sistema 1, reduzindo as atividades de LeACSlA e LeACS6 
(feedback negativo ou auto-inibição). Portanto, a produção de 
etileno que acompanha a maturação de tomate coincide com 
uma mudança substancial na regulação de sua própria síntese, 
passando de um processo auto-inibitório para outro auto-esti
mulatório. 

Ao término do período pré-climatérico, observou-se que a 
atividade da enzima ACO, responsável pela oxidação do ACC 
a etileno, precede a da enzima ACS, levando a acreditar que a 
primeira seja desencadeada pelo próprio estágio de desenvol
vimento do fruto. De fato, os três genes que codificam para a 
sCntese da oxidase do ACC (LeACO) em frutos de tomate têm 
suas atividades aumentadas justamente nessa fase, evidenciando 
que o primeiro estágio da síntese autocatalítica de etileno é desen
cadeado por um desses genes. Por sua vez, o etileno gerado induz 
a expressão dos genes responsáveis pela síntese das enzimas da 
sintase do ACC (LeACS), fechando a biossíntese autocatalítica 
desse hormônio no fruto e a transição para a maturação (Fig. 
19.13). 

Com relação à sensibilidade ao etileno, o primeiro receptor 
conhecido foi o Never Ripe (NR), cuja expressão do gene codi
ficante aumenta significativamente durante o amadurecimento. 
Atualmente, conhecem-se seis genes envolvidos na codificação 
de receptores de etileno em tomate (LeETR 1 a LeETR6), dentre 
os quais está incluído o NR (LeETR3). Em frutos de tomate, 
observou-se que as atividades deles, n1edida pela abundância de 
RNA mensageiros, variava durante a maturação, bem como em 
outros órgãos (pétalas e sépalas) e na zona de abscisão de flores, 
folhas e frutos. 

Foi mostrado em órgãos vegetativos e reprodutivos que as 
expressões dos genes LeETRl e LeETR2 não se alteravam durante 
o desenvolvimento, mesmo frente a qualquer estímulo, inclusive 
ao do etileno. Contrariamente, os padrões de expressão dos genes 
LeETR3, LeETR4 e LeETR5 eram fortemente regulados. Assim 
por exemplo, durante a frutificação, mais precisamente durante 
a antese, a atividade elevada do gene NR no ovário decrescia 
10 vezes até o crescimento final do fruto verde, para em seguida 
aumentar rapidamente 20 vezes no início do amadurecimento. 
Esse aumento relacionado ao amadurecimento pode ser tomado 
como un1 bon1 exemplo da importância do estágio do desenvol
vimento do fruto na induzibilidade de genes dependentes do 
etileno: ou seja, o gene é induzido pelo etileno durante o amadu
recimento, mas não o é enquanto o fruto estiver verde (Klee, 
2002). Em alguns frutos, observou-se que a presença de auxina 
era inibitória ao amadurecimento. 
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A despeito da existência de uma massa substancial de infor
mações a respeito da importância do papel do etileno em frutos 
climatéricos, experimentos com substâncias bloqueadoras da 
ação desse hormônio têm levantado a possibilidade de ele possuir 
alguma participaçâo també1n na 1naturação de frutos não-cluna
téricos. Para tanto, mais estudos são necessários. 

Pelo visco, portanto, é provável que a atividade concatenada 
desses genes seja a principal responsável pela sensibilidade va
riável das células ao etileno durante as fases de desenvolvimento 
e maturação. Como em outros tantos eventos mediados por fitor
mônios, os de iniciação, n1anucenção e finalização da maturação 
dependem de uma correta integração temporal orquestrada por 
genes-enzimas envolvidos na sfntese-inativação do etileno e de 
seus receptores. 

Mudança de cor 
As mudanças na coloração da casca e da polpa dos frutos são 
as evidências mais perceptíveis do início da maturação. Para os 
anUnais frugívoros, incluindo o homem, ela sinaliza que o fruto 
tomou-se comestível. Do ponto de vista comercial, a mudança 
de coloração indica a época mais adequada de colheita, que se 
refletirá tan1bén1 na qualidade do fruto e na sua vida útil de 
prateleira. 

A coloração avermelhada ou amarelada dos frutos maduros 
resulta da acumulação de antocianinas e carotenóides, e da dimi
nuição no teor de clorofilas. Portanto, no que diz respeito aos 
pigmentos, o amadurecimento pode ser caracterizado como dois 
movimentos simultâneos, opostos e coordenados: um biossin
tético e outro degradatório, cada um dos quais conduzidos por 
cadeias enzimáticas específicas. 

DEGRADAÇÃO DA CLOROFILA 

Diferentemente do processo de síntese da clorofila, con1umente 
encontrado em textos de fisiologia vegetal, sua degradação é 
pouco lembrada, apesar de fazer parte de eventos fisiológicos 
importantes, como a senescência foliar e floral e o amadureci
mento de frutos carnosos e secos. Bilhões de toneladas de clorofila 
são degradadas todos os anos, aparentemente, sem deixar sinal. 

Os estudos a respeito têm sido realizados em folhas senes-, 
centes. E muito provável que nos frutos os eventos básicos de 
degradação sejam os mesmos, ou no mfnimo muito parecidos. 
A despeito de a primeira enzima envolvida na degradação desse 
pigmento - clorofilase - ter sido descoberta há quase um século, 
a inexistência de equipamentos capazes de detectar e mensurar 
seus derivados incolores fez com que praticamente nenhum 
avanço importante fosse obtido nesse período. 

Na Fig. 19.14 é apresentado um esquen1a da degradação 
da clorofila proposto por Matile e colaboradores em 1996. O 

FlG\JRA 19.14 
Degradação enzimática da molécula de clorofila. (Modificada de 
Matile et al., 1996.) 
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processo inicia-se pela remoção da longa cauda fito! (CiJi:19) pela 
clorofilase, originando a clorofilida. Essa enzima localiza-se junto 
às membranas externas dos cloroplastos, espacialmente sepa
radas das moléculas de clorofila a e b ancoradas nas membranas 
internas (tilac6ides), prevenindo a degradação desses pigmentos 
antes do início da senescência foliar e do início da maturação 
dos frutos. O segundo movimento enzimático é a eliminação do 
átomo de magnésio, resultando numa molécula ainda verde, a 
feoforbida. No terceiro passo a enzima f eoforbida-oxigenase rompe 
o anel porfirfnico, gerando catabólitos incolores. Alguns desses 
catabólitos são fluorescentes (FCCs), outros não (NCCs). Nesse 
processo degradatório da molécula, é essencial a presença de 
oxigênio, A TP, ferredoxina reduzida, NADPH e ferro, indicando 
um considerável gasto de energia. 

A hidrólise da clorofila não vai além da clivagem do anel 
porfirfnico, sendo os carabólitos resultantes, agora mais hidroff
licos, acu1nulados na solução vacuolar das próprias células do , 
mcsofilo foliar. E provável que nos frutos a acumulação se dê da 
mesma forma, nas células do pericarpo. 

Segundo Hõrtensteiner & Feller (2002), os quatro átomos de 
nitrogênio presentes no que restou das moléculas de clorofila não 
são translocados para outras panes da planta. Com a queda das 
folhas, o nitrogênio seria aproveitado pelos microrganismos do solo. 
No caso dos frutos, seriam ingeridos pelos animais dispersores. 

ANTOCIANINAS 

As antocianinas são flavanóides pigmentados, uma classe de 
substâncias fenólícas bastante abundante nos vegetais. Esses 
pigmentos ocorrem em diferentes partes das plantas, conferindo 
coloração vermelha, púrpura, cor-de-rosa e azul. Flores e frutos 
são os órgãos onde se depositam em maiores quantidades, exer
cendo importante papel na atração de polinizadores e dispersores 
de sementes, respectivamente. 

A molécula de antocianina encontra-se geralmente ligada a 
açúcares como glicose e galactose. Quando esses são removidos, 
a parte remanescente da molécula que continua ainda colorida 
passa a se chamar anwcianidina. Essa forma, efetivamente, é a 
predominante na coloração de frutos e flores (Fig. 19.15). 

São conhecidos doze tipos de antocianidinas, cujos nomes 
derivam da primeira planta donde foram isoladas, como cianidina, 
pelargonidina, petunidina, delfinidina e malvinidina. Nos frutos 
de moranguinho, 92% dos pigmentos rotais são representados 
por pelargonidina, sendo que seis genes já foram isolados na sua 
síntese. Dentre esses, o gene envolvido na codificação da enzima 
sintase da antocianidina, por exemplo, teve sua expressão aumen
tada sete vezes durante o desenvolvimento do receptáculo floral 
("fruto") do moranguinho. 

A cor de cada tipo de antocianidina depende, fundamental
mente, da quantidade de grupos hidroxila (OH) ou metila (CH3) 

presos ao anel B da molécula. A maior presença de hidroxilas 
favorece a absorção de comprimentos de onda mais longos do 
espectro luminoso, deixando passar os coinprimentos de onda 
mais curtos da faixa do azul. Contrariamente, o 1naior número de 
grupos metila favorece a absorção de comprimentos de onda mais 
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curtos, resultando na coloração avermelhada da antocianidina 
(Fig. 19.15). Além disso, as hidroxilas conferem às antocianidi
nas maior hidrossolubilidade, favorecendo o acúmulo na solução 

vacuolar. A cor das antocianidinas pode alterar-se intensamente 
com a variação do pH. Em soluções ácidas a coloração toma
se avermelhada, enquanto em soluções com pH mais elevado 

adquire tons azulados. Essas mudanças são reversíveis. Em muitas 
flores, a mudança de coloração das pétalas ao longo de suas vidas 
está relacionada ao valor do pH interno de suas células. 

Outros flavonóides podem conferir coloração às plantas; é o 
caso dasflavonas (Fig. 19.16). Esses pigmentos são responsáveis 
pela cor branca das pétalas, na ausência dos quais seriam trans
lúcidas. A coloração branca de frutos da berinjela-branca e do 
jambo-branco talvez se deva à presença desses pigmentos. Além 
de flavonas, nas flores, nas folhas e nos frutos é comum também a 

presença de flavonóis. Ravonas e flavonóis são importantes filtros 
de UV, fundamentais para a preservação da integridade de ácidos 
nucléicos e outras substâncias no interior das células. 

Embora as antocianidinas possam ser sintetizadas no escuro, 
a luz possui um efeito estimulatório substancial na sua produção. 
Isso vale também para o acúmulo das demais substâncias 
fenólicas. Vale lembrar que frutos acumuladores de antociani
dinas costumam apresentar coloração mais acenluada no lado 
mais iluminado. Os comprimentos de onda azul e vermelho a 
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FIGURA 19.16 
Estrutura de uma flavona responsável pela coloração branca de flores 
e possivelmente também de frutos. 

650 nm têm-se mostrado os mais efetivos nesse processo. O faro 
de ambos atuarem mais efetivamente na fotossíntese favorece a 
geração de concentrações mais elevadas de açúcares, cujo e;ccesso 
pode ser desviado para a via de síntese de antocianinas. E inte
ressante notar ainda que o acúmulo de açúcares decorrente do 
estresse nutricional, como a deficiência de nitrogênio e fósforo 
por exemplo, incrementam o acúmulo de antocianinas em dife
rentes partes da planta. A presença de frutos com coloração aver
melhada intensa pode ser usada na sintomatologia de deficiência 
desses nutrienteS no solo. 

CAROTENÓIDES 

São pigmentos amarelos e alaranjados que ocorrem junto com 
as clorofilas no interior de cloroplastos, ou isoladamente em 
plascídeos especializados, os cromoplastos, comumente encon
crados na raiz de cenoura, frutos de tomate e flores amarelo
alaranjadas. Os carotenóides ocorrem tanto cm plantas quanto 
em animais, que os obtêm das primeiras. Sua síntese independe da 
luz, tanto que plantas crescidas no escuro (estioladas) os possuem. 
Sob condições normais, a presença deles é mascarada pela cloro
fila, que ocorre em concentrações muito mais elevadas. Todavia, 
no outono, com a degradação das clorofilas e a manutenção dos 
carotenóides, estes mais estáveis, a folhagem das á.rvorcs adquire 
uma coloração alaranjada ou amarela intensa. 

Os carotenóides são substâncias terpênicas com 40 átomos de 
carbono alinhados nu1na longa cadeia aberta de hidrocarbonetos 
(Fig. 19.17) ou que apresentam um ou dois anéis nas extremi
dades. São, portanto, pigmentos lipossolúveis, ancorados junto 
às membranas lipoprotéicas dos plastfdeos. 

Dependendo da presença ou ausência de oxigênio nas 
moléculas, os carotenóides são divididos em carocenos (beta
caroteno, licopeno) e xamofilas Outeína, zcatina). As moléculas 
dessas últimas, por possuírem átomos de oxigênio, apresentam 
menor grau de lipossolubilidade. 

Esses pigmentos exercem importantes funções nas plantas, 
como na absorção da luz azul na fotossíntese, proteção do aparato 
fotossintético da ilumirlação excessiva, alé1n de atuare1n como 
moléculas precursoras da síntese de AO e ABA (ver Caps. 5, 
Fotossíntese, 11, Giberelinas, e 12, Ácido Abscísico). Na dieta 

animal e humana o beta-caroteno atua como precursor da 
vitamina A, cuja deficiência pode levar à xerofralmia, à cegueira 
e até à morte prematura. 

Frutos de tomate quando ainda verdes possuem essencial
mente os mesmos carotenóides encontrados nas folhas: beta
caroteno, luteína e violaxantina. Apenas quando no início da 
mudança de coloração (estágio de vez ou "breaker") iniciam a 
síntese e acumulação de licopeno, cuja concentração no fruto 
maduro pode au1nentar 500 vezes (90% do Lotai), contra apenas 
5-10% de beta-caroceno. 

Os carotenóidcs são produzidos a partir da condensação de 
duas moléculas de geranilgeranil difosfato (GGDP - envolvido 
também na síntese a AO e ABA), cada uma delas com 20 átomos 
de carbono, reação que é caralisada pela enzima sinllJ.Se elo fiweno. 
No tomate foram identificados dois genes que codificam para essa 
enzima chave: Psy 1 e Psy2. O primeiro expressa-se predominante
mente nos cromoplastos, contribuindo amplamente para o acúmulo 
de licopeno no fruto en1 maturação. O segundo atua apenas nos 
cloroplastos dos tecidos verdes, inclusive frutos verdes, com 
importância limitada na carotenogênese típica da maturação de 
tomate. Nessa fase, a abundância de carotenóides torais aumenta 
concomitantemente com a diminuição no teor de clorofilas -
transformação dos cloroplastos em cromoplastos -, nos quais 
predominam cristais de licopeno localizados junto às membranas. 
Apesar de as enzimas envolvidas na carotenogênese aruarem no 
estroma dos plasddeos, seus genes codificantes encontram-se nos 
núcleos das células. Na Fig. 19.17 são indicadas as enzimas e seus 
genes codificantes logo no início da maturação de frutos de tomate, 
quando ocorre a ativação dos genes Psy 1, Pds e Zds, com o conse
qüente acúmulo de licopeno, e a desativação dos genes LCY-B, 
envolvidos na síntese de beca-caroteno e zcaxantina. 

Amolecimento dos frutos 
Quando frutos carnosos alcançam o estágio de vez, é desencadeado 
juntamente a outros eventos típicos da maturação o processo de 
amaciamento. De um ponto de vi.sra prático, o amolecimento 
representa não apenas o estágio favorável ao consumo pelos 
animais frugívoros, mas também um in1portante parâmetro de 
valor na cadela comercial, podendo influenciar, por exemplo, a 
freqüência de colheitas, a duração nos pontos de vendas, a dete
rioração por microrganismos, o transporte, a armazenagem etc. 

Na maturação dos frutos, o amolecimento reflete essencial
mente a ocorrência de alterações progressivas nas macromoléculas 
constituintes (polrmeros) das paredes celulares, fazendo com que 
elas se tomem mais hidratadas, intumescidas e moles. A despo
limerização e a solubilização enzimática das pectinas da lamela 
média (cimento intercelular) tem como resultado uma conside
rável perda de a~ão entre as células, determinando a textura 
dos frutos. Confonne apresentado no Cap. 8 - Parede Celular, 
as pecrinas (do grego pektos = gelificar) constituem uma mistura 
de polissacarídeos ricos em ácido galacturônico (elevada afini
dade pela água), formando uma rede péctíca por toda a finíssima 
camada da lamela média (30 nm de espessura), infiltrando-se 
na parede primária das células. Frutos nos quais o mesocarpo e 
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o endocarpo sofrem amolecimento durante a maturação desen
volvem paredes celulares espessas e ricas em pectinas. 

A solubilização das paredes, ainda que parcial, permite que as 
células deslizem umas sobre as outras, ou separaren1-se entre si, 
determinando a chamada textura do fruto. À medida que o fruto 
amadurece, diminui progressivamente a adesão celular, podendo 
nos estágios mais avançados dificultar a ruptura das células pela 
mastigação e a liberação de seus conteúdos, ocasionando a perda 
de sabor. Em várias partes do Brasil, essa fase é chamada popu
larmente de "fruta passada". 

Quando ainda verde, após as células e o fruto terem alcançado 
o tamanho máximo ("mature ween"), tem início a hidrolisação 
dos componentes da parede celular, que pode variar conforme 
o fruto. Em frutos com textura n1ais mole como o to1nate, ela se 
inicia mais cedo, enquanto nos frutos mais duros como a maçã 
ela se estabelece mais tarde. O intumescimento e o amolecin1ento 
das paredes celulares são mais evidentes em frutos com textura 
mais macia, como abacate e mamão, por exemplo. Frutos se1n o 
intumescimento das paredes celulares apresentam textura bem 
mais firme e quebradiça, como na maçã. 
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Yale lembrar que o amolecimento das paredes celulares é 
acompanhado por uma diminuição do turgor celular em resposta 
ao aumento na concentração de solutos nos espaços da parede 
e ao afrouxa1nento dessas, ambos produtos da atividade de dife
rentes enzimas. 

A degradação parcial dos componentes da parede celular na 
maturação dos frutos é orquestrada pela atividade de enzimas 
hidrolíticas de polímeros e de enzimas envolvidas na ruptura de 
ligações entre essas macromoléculas (afrouxamento da parede). 

Praticamente, todos os componentes da parede celular podem 
ser hidrolisados por enzimas específicas. Assim, a despolimeri
zação das pectinas é dada pelas poligalacturonases (PG) e pelas 
esterases da meti! pectina (PME), a da celulose pelas celulases 
(13-1-4 glucanases), e a das hemiceluloses, como os xiloglucanos, 
por enzimas como a xiloglucano endotransglicosilase (XE1), 13· 
galactosidase e 13-glicosidade. As expansinas atuam na quebra das 
ligações entre as hemiceluloses e as microfibrilas de celulose. Um 
bom entendimento sobre a síntese, composição e degradação da 
parede celular pode ser encontrado no Cap. 8-Parede Celular. 
Conforme assinalado anteriormente neste capítulo, as expan
sinas desempenham um papel especialmente importante também 
durante a fase III do crescimento do fruto, atuando na expansão 
celular mediada pela auxina. As atividades dessas enzimas variam 
amplamente entre os diferentes frutos. No abacate, por exemplo, 
a celulase mostrou-se 160 vezes mais ativada do que nos frutos 
de pêssego, e 7 70 vezes maior do que nos de ton1ate. 

As poligalacturonases são tidas como as protagonistas mais 
conspícuas no amolecimento dos frutos. Todavia, ao contrário do 
que se acreditou durante um bom tempo, não são elas exata1nente 
as desencadeadoras do processo de amolecimento. Conforme se 
verificou na polpa de tomate, esse processo é iniciado pela ação da 
esterase da meti! pectina que remove os grupamentos metílicos da 
cadeia principal dessa substância, tornando-as então susceptíveis 
à ação das poligalacturonases (Koch e Nevins, 1989). Essas, por 
sua vez, agem na hidrolisação das ligações glicosfdicas entre as 
unidades de ácido galacturônico, digerindo as peccinas. Segundo 
Giovannoni (2004), a expressão de genes responsáveis pela PME 
é regulada pelo etileno e ocorre tão logo começa o amadureci· 
mento de frutos de tomate. Ainda nesse fruto, a atividade do gene 
PG, codificante para a poligalacturonase, chega a ser responsável 
por cerca de 1 % do total dos RNAm encontrados nos frutos em 
maturação. Nicholass et al. (1995) demonstraram, em frutos de 
tomate, que o gene promotor da expressão da PG era de fato 
altamente sensível à presença do etileno. 

Ampliando a sugestão de uma coordenação temporal da ativi
dade enzimática nas mudanças da parede celular, há evidências 
de que as atividades da 13-galactosidase (hidrólise de hemicelu
lose) e das expansinas (envolvidas na maturação) teriam efeitos 
no controle das atividades de outras enzimas envolvidas no 
amolecimento do fruto (Brummel & Harpster, 2001) . 

A participação do etileno na atividade de enzimas relacio
nadas ao amolecimento celular na maturação foi demonstrada 
recentemente em outro fruto climatérico, o melão (Cucumis melo 
var. cantalupensis Naud.). Utilizando mutantes para a síntese de 
etileno, causada pela supressão do gene ACO, verificou-se que o 

amolecimento desses frutos era totalmente abolido. Complemen
tarmente, nas plantas normais esse hormônio exercia um papel 
chave no controle de genes que codificavam para a poligalactu
ronase, celulases e expansinas. No caso específico da primeira 
enzima, o acúmulo de RNAm decorrentes da atividade dos genes 
PG de melão (MPG 1, MPG2 e MPG3) coincidia, consistente· 
mente, com o pico de produção de etileno ocorrido no 43º dia 
após a polinização (Nishiyama et ai., 2007). 

Do anteriormente exposto, é dado concluir que existem de 
fato boas evidências favoráveis ao papel do etileno sobre a regu
lação gênica específica e a síntese de enzimas hidrolíticas de parede 
durante a maturação. Entretanto, são ainda praticamente desco
nhecidos os mecanismos reguladores do amolecimento das paredes 
celulares de fruto.s não-climatéricos, nos quais o amaciamento da 
parede independe de uma elevação na concentração de etileno. 

Sabor-Aroma 
O sabor e o aroma dos frutos resultam de complexas interações entre 
substâncias de naturezas diversas, algumas voláteis, como ésteres, 
aldeídos e álcoois, e outras não-voláteis, como açúcares e ácidos 
orgânicos. A adstringência de certos frutos, principalmente quando 
ainda verdes, é conferida especiahnente por taninos e polifenóis. 

Aroma e sabor, embora perceptíveis por órgãos distintos, 
possuem propriedades organolépticas intimamente relacionadas. 
A perda da sensação de sabor quando a olfação é prejudicada, 
situação essa bastante comun1 quando estamos gripados, é um 
bom exemplo disso. 

As diferenças de aroma entre frutos de tomate de variedades 
distintas devem-se, em boa medida, a variações na produção 
de substâncias voláteis. Nesses frutos já foram detectadas mais 
de 400 dessas substâncias, destacando-se dentre elas, pela 
in1portância, o hexana!, o hexenal, o hexenol, o 3-metilbutanal, 
o 3-metilbutanol, o metilnitrobutano e o isobutiltiazol. Em maçãs 
foram identificados mais de 300 compostos voláteis no início da 
maturação. Diferentes vias biossintéticas estão envolvidas na 
produção desses con1postos. Assim, reações de descarboxilação 
e desaminação de aminoácidos levam à formação de 3-metilbu
tanal e 3-metilbutanol, enquanto a oxidação de ácidos graxos 
insaturados resulta na síntese de hexana!, hexenal e hexenol. 
Essas três substâncias são sintetizadas no interior de plastídeos, 
particularmente cloroplastos, a partir de ácidos graxos insaturados 
como o linolênico e linoleico, ambos com 18 carbonos. O sistema 
enzimático envolvido está localizado nas membranas tilacóides. 

Na Fig. 19.18 é apresentado um esquema simplificado da 
via biossintética dessas substâncias voláteis. O primeiro passo 
é dado pela lipoxigenase (LOX) ao adicionar oxigênio molecular 
aos ácidos linolênico e linoleico, e a produção de hidroperó· 
xidos (HPO) de ambos os substratos. Outra enzima, a liase de 
hidroperóxido, rompe as Ligações entre os carbonos 12 e 13 (não 
exclusivamente) dos hidroperóxidos para formar aldeídos (6C), 
dos quais derivam os voláteis odoríferos. Através da enzima 
álcool-desidrogenase (ADH2), os aldeídos são transformados nos 
álcoois hexano! e hexenal. Estudos indicam que as moléculas de 
12 carbonos restantes podem ser transformadas e1n substâncias 
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envolvidas em processos de defesa das plantas, como trauma
tina e ácido jasmônico, por exemplo, ou ainda no crescimento 
e desenvolvimento. 

Vários tipos de lipoxigenases têm sido detectados numa ampla 
gama de vegetais, mesmo em animais e microrganismos. Nos 
frucos de tomate são conhecidos pelo menos cinco genes que 
podem codificar para essas enzimas - TomloxA a TomloxE -
e exercem diferentes papéis no amadurecimento. Determina
ções dos teores de RNAm mostraram que nessa fanu1ia gênica, 
TomloxA,B,C podem ser diferentemente regulados seja pelo 
estágio de amadurecimento, que desencadearia suas expressões, 
quanto pelo etileno, que as intensificaria (Griffiths et al., 1999). 
TomloxC mostrou-se como o gene chave na síntese de lipoxige
nase e produção de aldeídos (6C) geradores do aroma (Chen et 
al., 2004). Tanto assim, que plantas de tomate transgênicas com 
baixa expressão desse gene apresentaram uma redução acentuada 
nas concentrações de hexanal, hexenal e hexenol; todavia, a 
adição de ácidos linolênico ou linoleico à polpa dos frutos elevava 
substancialmente a produção de substâncias aromáticas. 

Nenhuma relação foi estabelecida até o momento entre o 
etileno e o gene codificante da AOH. Essa enzima atua predomi
nantemente nos estágios mais adiantados da n1aturação, através 
da síntese de substâncias voláteis de natureza alcoólica, como 
hexano) e hexenol. 

Substâncias de reserva 
São muitas e variadas as substâncias acumuladas nos frutos 
durante o amadurecimento, destacando-se os açúcares, ácidos 
orgânicos, sais minerais, vitaminas, aminoácidos e proteínas. 
Certos frutos quando ainda verdes acumulam caninos, que acuam 
como substâncias de defesa. Abordaremos a seguir, de maneira 
resumida, apenas as duas primeiras substâncias. 

A maior ou menor presença dos ácidos orgânicos acumulados 
nos vacúolos exerce profunda influência sobre a acidez dos frutos. 
Em bananas da variedade nanica no estágio de vez, foram encon
trados cerca de 35 tipos diferentes de ácidos orgânicos, repre
sentando aproximadamente 50% da composição total dos frutos 
(Hemandcs, 2005). Desses, pelo menos dois têm papel relevante 
na variação de pH: os ácidos málico e cítrico. Em frutos cítricos e 
no abacaxi, a presença de ambos é altamente determinante para 
os elevados valores de acidez. 

Em frutos de abacaxi da variedade "Smooth Cayenne", onde 
o ácido cítrico é o mais abundante, o maior grau de acidez coin
cidia com o período de atividade mais intensa da enzima sincase 
do ácido cítrico. Entre a 6ª e a 15~ semana após o florescimento, 
a acidez aumentava de 1,4 meq/100 n1l para 9,0 meq/100 ml, 
decaindo para 6,0 meq/100 mi nas duas semanas anteriores à 
colheita. Esse declínio coincidia com a elevação da atividade da 
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enzima aconitase, que atua sobre o ácido citrico (Saradhuldhat & 
Pauli, 2007). Nos frutos cítricos o ácido que leva esse nome repre
senta, isoladamente, 90% do total dos ácidos orgânicos. Estudos 
comparativos de frutas cítricas ácidas e não-ácidas mosrraram 
que nestas últimas o teor de ácido cítrico era inferior ao de ácido 
málico, como foi o caso da lima-da-~rsia. 

Cruzando resultados da expressão gênica com vários outros 
parâmetros fisiológicos da maturação de Citrus clemenrina, Cercós 
et ai. (2006) propuseram que a redução dos teores de ácido cítrico 
nas fases finaís do amadurecimento seria iniciada pela aconitase, 
encerrando-se com a transformação de ácido glutâmico em ácido 
gama-aminobutirico (GABA), com consumo de prótons (H+), o 
que, segundo esses autores, explícaria a conspícua redução nos 
níveis de ácido cítrico e da acidez do citoplasma. 

' Acido Glutâmico + H +--+ GABA + C02 

O 1netabol ismo dos carboidratos nos frutos é regulado por uma 
complexa rede de sinais representados por fatores abióticos, como 
a ten1peratura, e bióticos, como hormônios e açúcares, capazes de 
controlar, concatenadamente, a expressão de genes envolvidos 
na síntese e degradação de amido e sacarose (Smeekens, 2000). 
O teor final de carboidratos resultaria então de uma atividade 
controlada de enzimas envolvidas nos eventos de síntese e 
degradação de amido e açúcares solúveis. A profunda complexi
dade do metabolismo dos carboidratos nos frutos tem a ver com 
sua dupla natureza de dreno, atuando durante o desenvolvimento 
como dreno ck utili<ação, passando em seguida a funcionar como 
um típico drena ck annaienamenio (fase de enchimento). 

Na banana ocorre uma coincidência temporal conspícua 
entre o pico de etileno, a mobilização do amido e a concomitante 
síntese de sacarose, glicose e frutose. Na Fig. 19.19 é mostrada 
a mobilização do amido e a concomitante síntese de sacarose, 
glicose e frutose em frutos de banana variedade Nanicão, ao 
longo de 16 dias após a colheita. A maioria dos frutos climatérios 
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FIGL RA 19.19 
Degradação de amido e síntese de açúcares (sacarose + frurose + 
glicose) em frutos de banana variedade Nanicãodurance 16diasapós 
a colheita. (Figura gentilmente cedida pela Ora. Beatriz ll Corde
nunsi - Faculdade de Ciências Farmacêuticas da USP.) 

acumula grãos de amido em amiloplastos. Na banana verde esse 
polissacarldeo pode representar mais de 20% da massa fresca, 
decrescendo abruptamente na maturação para níveis inferiores 
a 1 %, enquanto o de sacarose chega a alcançar 12% da massa 
fresca (Arêas & Lajolo, 1981). 

Existem boas evidências de que a hidrólise dos grãos de amido 
inicia-se pela ativação de alfa-amilase, a qual rompe as ligações 
1,4 do amido e amilopectina, gerando substratos para a ação 
das beta-amilases e outras amilases, como glicosidases e fosfo
rilases. 

Duas enzin1as tomam parte na síntese de sacarose (glicose + 
frutose): a sacarose-fosfato-sintase (SPS) e a sacarose-sintase. 
Em frutos de banana a primeira parece ser a mais importante, 
com maior atividade durante a 1naturação, enquanto a segunda 
mostrou-se mais ativa durante o período de desenvolvimento 
do fruto, antes do climatério, declinando rapidamente após a 
colheita. juntamente com outros açúcares solúveis, a sacarose 
dese1npenha u1n papel ilnportantc na entrada e acu1nulação de 
água nas células de frutos em maturação. 

Frente à importância da sacarose para os vegetais, a regulação 
da SPS pode dar-se por diferentes sinais. Na fotossíntese de folhas 
de espinafre, sua ativação é influenciada pela luz (Huber e Huber, 
1992). Em frutos de banana e kiwi, o estágio de desenvolvi
mento parece ser a causa principal, tendo cm vista a abundância 
de RNArn codificados pelo gene SPS a partir de determinados 
estágios da maturação. 

As invertases localizadas na parede celular e no citossol e a 
sacarose-sintase são as duas enzimas mais atuantes na clivagem 
da sacarose. Esta última, conforme indicado no próprio nome 
e como já mencionado anteriormente, tem papel também na 
ressfncese de sacarose. Portanto, as invertases figuram como os 
principais atores responsáveis pela manutenção das concentra
ções de glicose e frutose em frutos de tomate maduro. 

A atividade orquestrada de enzimas localizadas em sítios celu
lares preferenciais, como as inverr:ases, sacarose-sintase e SPS, 
faz com que a sacarose e suas hcxoscs constitutivas sejam encon
tradas em diferentes compartimentos das células tan1bém, como 
nos vacúolos - em maiores quantidades - , no citossol e na 
parede celular. 

A sacarose figura de longe co1no a principal forma de trans
porte de carbono utilizada pelas plantas vasculares. Nos frutos 
maduros, onde seus teores são normalmente elevados, a eficiência 
do processo de descarregamento do floema adquire contornos 
críticos (ver Cap. 6, Transporte no Roema) para o desenvolvi
mento normal do fruto, assim como seus reflexos no rendimento 
agrícola. 

O Brix, medida do conteúdo de sólidos solúveis, é um caráter 
de grande importância comercial e tem sido objeto permanente 
de estudos por melhoristas. Fridman e colaboradores (2004), estu
dando uma das regiões genômicas que determinam esse caráter 
localizada no cromossoma 9 de tomate, identificaram a presença de 
um gene que codifica para uma invertase de parede celular, LIN5E. 
Estudos mostraram que essa enzima era expressa exclusivamente 
nos tecidos condutores do ovário, placenta e pericarpo durante o 
desenvolvimento do fruto. Comparando as atividades das enzimas 



LIN5, codificadas por Solanum lycopersicum (L. esculentum) e S. 
penellii (L. penellii), verificou-se uma maior eficiência cinética da 
enzima codificada pelo ateio de S. penellii. Os au cores demonstraram 
que essa diferença de eficiência era determinada pela substituição 
de un1 único aminoácido, o ácido glutâmico de S. lycopersicum, 
pelo ácido aspártico em S. pene.llii. O trabalho revelou ainda que a 
presença de urna invertase mais eficiente nas paredes das células 
adjacentes ao floen1a era capaz de drenar maiores quantidades de 
sacarose, aumentando assim a disponibilidade de frutose e glicose 
para as células do fruto. Trata-se, no caso, de um bom exemplo 
da importância de urna única enzima na determinação da força de 
drenagem de um órgão armazenador de reservas. 

Diferentemente do que ocorre nos frutos climatérios, nos não
clirnatérios, como na laranja por exemplo, apenas uma pequena 
proporção de síntese de açúcares solúveis ocorre durante a 
maturação, sendo a maior parte transportada de outras partes 
da planta. 

Deiscência de frutos secos 
A deiscência é uma estratégia adotada por muitos tipos dife
rentes de frutos para a dispersão das sementes. Ela envolve a 
diferenciação de células especializadas e espacialmente locali
zadas, orquestrada por eventos moleculares, bioquímicos e .. mecan1cos. 

Dada a importância que representa na produção de grãos, 
sua compreensão tem despertado interesse crescente na área de 
melhoramento vegetal. Paradoxalmente, os avanços obtidos no seu 

FIGURA 19.20 
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entendimento não têm sido obtidos com plantas agrícolas, mas por 
meio de uma erva sem nenhuma importância comercial, a Arabi
dopsis thaliana, pertencente à família Brassicácea. Nessa planta, 
co1no nos demais membros da família, o ovário é constituído por 
dois carpelos fusionados. Após a maturação das se1nentes, ocorre a 
ruptura do fruto já seco, como conseqüência da separação longitu
dinal das valvas. Na Fig. 19.20, são mostrados o fruto e os tecidos 
relacionados à sua abertura (Ferrándiz, 2002). 

Segundo essa autora, a zona de deiscência (ZD) da síliqua é 
constituída por uma estreita camada de células localizadas entre 
as valvas e o replum. Dela fazem parre a camada de separação (CS), 
compreendida entre o feixe vascular do replum e a camada de 
células lignificadas (CL) nas extremidades das valvas, estendendo
se ao longo de toda sua margem. Nas valvas, enquanto as células 
epidérmicas se expandem (ena), as da camada mais interna se 
lignificam (enb). Durante a dessecação do fruto, a camada epidér
mica (ena) se desintegra (valva esquerda da figura), as valvas se 
desconectam do replum, e o fruto se abre. A camada de separação 
(CS) atua assim como uma superfície de fratura. 

Os tecidos envolvidos na abertura são estabelecidos em está
gios bem precoces da formação do ovário. Dos vários genes a 
eles relacionados vamos nos reportar a apenas três. As especifi
cações da ZD e das margens das valvas são intensamente influ
enciadas pelos genes SHA TTERPROOF (SHP) - shatier, do 
inglês: quebrar, romper -, afetando especialmente a camada 
de separação. O gene FRUITFULL (FUL) participa ativamente 
da formação das valvas, uma função co1nplementar à dos genes 
SHP, atuando portanto de forma interativa no desenvolvimento 

valva 
e 

ena 

Micrografia eletrônica de varredura de ovário recém-polinizado de Arabidopsis thaliana. A. Secção transversal de fruto imaturo; B. detalhes 
histológicos da porção assinalada na figura B (retângulo). As paredes celulares lignificadas foram destacadas em cor rosa, e a superfície de 
fratura, por meio de uma linha azul. ZD, zona de deiscência; CS, camada de separação; CL, células lignificadas; ena, células mais externas 
da camada subepidérmica com paredes finas e alongadas; enb, células lignificadas da camada mais interna da subepiderme. (Reproduzida 
de Ferrándiz, C. Joumal of Experimental Botany, 2002. Oxford University Prcss - Journals, fig. 1, Vol. 53, página 2032.) 
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do ovário e inibindo-se mutuamente nos respectivos sítios de 
expressão. Os genes INDEHISCENT (IND) estão envolvidos , 
na lignificação das células da ZD e das valvas. E interessante 
salientar que frutos mutantes para quaisquer desses genes não 
abrem as valvas, mesmo quando desidratados. 

Tem sido postulado que a deiscência e a abscisão de folhas 
e de frutos secos seriam processos relacionados sob diferentes 
aspectos, como a degradação localizada de paredes celulares, tipos 
de enzimas hidrolfticas e morte celular programada. Em termos 
hormonais não se tem ainda bem caracterizado para o processo de 
deiscência dos frutos o sinergismo entre auxina e etileno, esse bem 
estabelecido para a abscisão daqueles órgãos (ver Caps. 9, Auxina, 
e 13, Etileno). Pelo lado enzimático, entretanto, na ZD de síli
quas de A. thaliana foram detectadas atividades de enzimas como 
poligalacturonases (PG), celulases e xiloglucano endotransglico
silase CXEn, resultando na degradação das paredes celulares não 
lignificadas e enfraquecimento localizado das áreas de ruptura. As 
tensões mecânicas estabelecidas entre a carnada lignificada das 
margens da valva (enb) e as células do mesocarpo dessecadas e 
com paredes enfraquecidas levam à ruptura da ZD. 

Armazenagem de frutos 
Uma vez completada a maturação dos frutos carnosos, esses entram 
naturalmente em processo de degradação, com a perda rápida 
de suas propriedades físico-químicas específicas. A despeito da 
inexorabilidade de deterioração de atributos importantes como a 
firmeza, cor, sabor, valor nutricional etc., esses processos podem 
ser minimizados por meio do uso de técnicas adequadas de pós
colheita, prolongando-se a vida útil dos frutos. Adicionalmente, 
tem-se também a minimização de outros parâmetros importantes, 
como a perda de peso devido à diminuição da taxa transpiratória; 
de distúrbios fisiológicos, como escaldaduras e degenerescências; 
de podridões provocadas por microrganismos, essas decorrentes de 
perdas das propriedades fungistáticas do fruto saudável. O controle 

da taxa respiratória e do acúmulo de etileno têm sido os processos 
fisiológicos mais utilizados na minimização desses eventos. 

O abaixamento de temperatura tem sido usado com sucesso 
no controle da respiração de frutos armazenados. Nessa condição, 
obvian1ente, outros parâmetros fisiológicos-bioquínúcos próprios 
da maturação são igualmente diminuídos. Observou-se, em frutos 
de maçã, que a diminuição da temperatura de 25ºC para 5% resul
tava numa redução da taxa respiratória em mais de quatro vezes. 
Menor taxa respiratória significa redução do consu1no de reservas. 
Baixas temperaturas de armazenagem, se não bem controladas, 
podem causar desequilíbrios metabólicos em frutos de algumas 
espécies e cultivares, como a indisponibilização de substratos 
enzimáticos, acúmulo demasiado de produtos de reações essen
ciais etc. A eficiência do emprego de baixas temperaturas só 
ocorre dentro de certos limites. Temperaturas que atingem o 
ponto de congelamento (-1, 1 ºC para a maçã, por exemplo) 
levam à formação de cristais de gelo e à desidratação das células, 
acompanhadas por rupturas nas membranas celulares, perdas 
da compartimentação celular e distúrbios nletabólicos de toda 
ordem. Nesses casos, com o descongelamento, ocorre o extravasa· 
mento dos conteúdos celulares e um intenso processo de oxidação 
e escurecimento dos tecidos (Argenta, 2002). 

Frutos tropicais podem apresentar sérios distúrbios mesmo 
quando armazenados a temperaturas superiores ao ponto de 
congelamento. Degenerescências em frutos de banana e mangas 
foram observadas sob temperaturas de 10 a 13ºC, enquanto em 
mamão e abacaxi, em ten1peraturas levemente inferiores a 8ºC. 

Além do resfriamento, a taxa respiratória pode ser reduzida 
tanlbém por meio do controle das concentrações de oxigênio e 
gás carbônico. Os fundamentos envolvidos são bastante simples. 
Ao receberem menos 0 2 os tecidos responderão com uma taxa 
respiratória menor, enquanto a presença de concentrações mais 
elevadas de C02 tendem também a reduzi-la. 

Manuseando simultaneamente baixas temperaturas e concen
trações de C02 e 0 2, Kidd e West na Grã-Bretanha, em 1919, 

anna:e01111em de~ ~ecladet'de ~ãs ~'tao Dftisil 
(Argenta LC, 2002; tabela cedida gentilmente pelo autor.) 
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demonstraram que maçãs armazenadas sob condições de baixa 
cemperacura numa aonosfera artificial constituída de 10% de 
C02, 10% de 0 2 e 80% de N apresentavam um tempo de conser
vação maior do que aquelas acondicionadas sob ar annosférico 
normal (0,036% de C01, 20,95% de 0 2 e 78,08% de N). Essa 
técnica passou a ser denominada de auoosfera carurolada (AC), 
podendo envolver atualmente ainda o controle da umidade rela
tiva do ar e a da concentração de etileno. 

Uma das dificuldades encontradas no armazenamento sob AC 
é a concencração efetiva de 0 2 no incerior dos frutos, embora seja 
controlada pela concentração externa administrada com precisão. 
Daí a razão de se empregarem concentrações balanceadas de 0 2 

e C02 específicas para diferentes cultivares de maçã, como as 
produzidas no Brasil, conforme mostrado na Tabela 19.2. 

Pergunta-se, freqüentemente, por que não armazenar os frutos 
na presença apenas de nitrogênio puro. A resposta é simples. Na 
ausência de 0 2 seria desencadeada a respiração anaeróbica, com 
o agravante do acúmulo de etanol {ver Cap. 7, Respiração). 

O sistema AC completo, apesar de mais vantajoso, tem seu 
emprego limitado pelos custos das instalações. Por meio dele, 
entretanto, ~ possível um controle mais efetivo da concentração 
de etileno emanado pelos frutos cl imatéricos. Para tal fim, pode
se lançar mão de diferences aparatos, como a oxidação do etileno 
pelo permanganato de potássio {KMn04) impregnado em materiais 
porosos através dos quais o ar é forçado a circular, superfícies de 
adsorção do etileno, como carvão ativado, ou sistemas catalisadores, 
como superfícies de platina aquecidas a aproximadamente l 75°C. 
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CAP Í TULO 20 

Victor José Merules Cardoso 

INTRODUÇÃO 
Germinação é um conjunto de etapas e processos associados à fase 
inicial do desenvolvimento de uma estrutura reprodutiva, seja 
uma sen1ente, esporo ou gema. Porém, de maneira tradicional, 
este conceito é aplicado ao crescimento do embrião -particular
mente do eixo radicular - em sementes maduras de espermató
fitas. Nesre capítulo será abordada a germinação de sementes, 
embora o termo possa ser aplicado a outros eventos, como, por 
exemplo, o crescimento do tubo polínico (grãos de pólen) e do 
rizóide (esporos de pteridófitas) ou mesmo à brotação de gemas 
caulinares, como na cana-de-açúcar. 

A SEMENTE 
A semente representa un1 in1portante estágio no ciclo de vida de 
plantas superiores, contribuindo de n1aneira fundamental para a 
sobrevivência da espécie. Do ponto de vista biológico, a semente 
é o resultado de uma tendência evolutiva à redução do gametó
fito, que passa de um organismo individualizado e autotrófico 
(como nas briófitas) a um "parasito" do esporófito (como nas 
angiospermas). Assim, por exemplo, nos grupos mais evoluídos, 
o gamerófito feminino é resultado do crescimento de um esporo 
(megásporo, n) retido dentro do megasporângio (óvulo, 2n). Esse 
gametófito (dito endospórico) irá produzir o gameta feminino 
(oosfera, n), que por sua vez irá se fundir, durante o processo de 
fertilização, com o gameta masculino (núcleo gamético) formado 
dentro do gametófito masculino (pólen), produzindo o zigoto 2n 
que dará origem a um novo esporófito. O desenvolvimento desse 
esporófito jovem de segunda geração (embrião) dá-se à custa do 
esporófito anterior (planta-mãe), ocorrendo a separação entre 
ambos, em geral, ao término do desenvolvimento do embrião. O 
conjunto formado pelo embrião e pelas estruturas que o envolve1n 
é chamado semente, que, dependendo da complexidade das estru· 

ruras envolventes, constitui o diáspora ou unidade de dispersão. 
Nas angiospermas, a semente madura é basicamente constituída 
por três estruturas: 1) o embrião, que se desenvolve a partir do 
zigoto diplóide formado pela fusão de um núcleo gamético com 
a oosfera; 2) o endospe1711a, geralmente rriplóide, proveniente 
da fusão dos núcleos polares com o segundo núcleo gamético, e 
3) o tegumento ou testa, formado a partir dos integumentos que 
envolvem o óvulo, sendo portanto de origem materna. 

DESENVOLVIMENTO DA SEMENTE 
O desenvolvimento é o conjunto de modificações pelo qual passa 
a semente durante sua retenção na planca-1nãe. Nessa fase, o 
desenvolvimento da semente é representado por variações quan
titativas (crescimento) e qualitativas (diferenciação). 

As etapas de formação do embrião (embriogênese) variam 
conforme os padrões de divisão e diferenciação celular carac
terísticos dos diferentes taxa. No caso do embrião de dicotile
dóneas, seu desenvolvimento é dividido em diferentes estágios, 
de acordo com a forma aproximada que o embrião adquire com 
o aumento do número de células: linear, globular, trapezoidal, 
cordifonne e torpedo. O embrião maduro em geral é formado pelo 
eixo embrionário (ou eixo hipocótilo-radícula). que apresenta em 
uma de suas extremidades o primórdio caulinar (plúmula) e um 
ou mais cotilédones (folhas embrionárias) e, na outra extremidade, 
o primórdio radicular. Este pode ser uma raiz embrionária (radí
cula), enquanto o primórdio caulinar pode ser um caule embrio
nário formado por uma gema apical (plúmula) inserida no epicótilo 
(parte do caule acima da inserção dos cotilédones). A parte do 
eixo caulinar abaixo dos cotilédones é chamada hipocótilo, que é 
uma região de transição para a radícula. 

O endosperma, por sua vez, completa o desenvolvimento 
geralmente antes do embrião, absorvendo material nutritivo 



depositado em outras partes do óvulo. Dependendo do mate
rial predominantemente acumulado, o endosperma pode ser 
oleaginoso {rico em gorduras), córneo (com paredes celulares 
espessadas, de consistt!ncia dura), carnoso {rico em reservas 
celulósicas, menos compactas), mucilaginoso (com compostos 
altamente higroscópicos) e amiláceo (constituído basicamente 
de amido). Neste último caso, o endospenna apresenta uma 
camada mais externa, formada por células menores, chamada 
aleurona. O endosperma pode ser consumido durante o desen
volvimento do embrião, o que ocorre nas sementes cujo embrião 
é dotado de cotilédones bem desenvolvidos (como no caso do 
feijão), que exercem a função nutridora do embrião na germi
nação. Quando persiste durante a fase de maturação da semente 
(como no milho), o cndospcrma é totalmente consumido 
durante a germinação. 

O envoltório (seed-coat), que inicia seu desenvolvimento 
com a fecundação do óvulo, é inteiran1ente formado a partir de 
tecido diplóide da planta-mãe. É constituído pelos tegun1entos 
(testa e tégn1en), pelo tecido calazal c rafeal e, freqüentemente, 
pelo nucelo. Numa generalização, os termos testa ou tegumento 
têm sido usados para designar o envoltório das sementes como 
um todo. A transformação da parede do óvulo em envoltório, e 
o crescimento deste en1 fu nção das tensões progressivas criadas 
pela expansão da semente, ocorrem por intermédio de divi
sões celulares periclinais (crescimento em espessura) e anticli
nais (crescimento em superfície), bem como por alongamento 
celular. O tegumento representa uma via de troca de matéria 
entre os meios interno e externo, mas ao longo do desenvolvi
mento pode lignificar-se, suberizar-se ou cutinizar-se, aumen
tando a resistência às trocas de gases, de água e de solutos entre 
a semente e o meio. 

Etapas do desenvolvimento 

Após a fertilização, o desenvolvimento do embrião de uma angioo
perma apresenta as fases de histodif erenciação ou embriogênese; 
maturação e dessecaçao (Fig. 20.1). 

A histodiferenciação ou embriogênese é marcada por um 
intenso processo de divisão e diferenciação celular, formando os 
tecidos que irão constituir o embrião e o cndosperma. Ta1nbém 
pode ser chamada de fase de divisão celular. A suspensão da 
síntese de DNA e da atividade mitótica marcam o fim desta fase 
e o início da maturação, conforn1e observado e1n sementes de 
tomate. 

A fase de maturação é caracterizada primeiramente pela 
expansão celular e alocação de substâncias, notadamente prote
ínas, lipídios e/ou carboidratos, para os tecidos de reserva, sejam 
os cotilédones ou o endosperma, resultando num aumento da 
matéria seca na semente cm desenvolvimento. Por esse motivo, 
a fase de maturação também é chamada de fase de armazena
mento ou de acumulação. O crescimento do embrião ocorre por 
meio do alongamento celular, que é resultante da captação de 
água e acúmulo de reservas. Em geral, o final da fase de matu
ração, quando há o maior acúmulo de matéria seca nos tecidos 
da semente, representa o ponto de maturidade fisiológica. 
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Evolução de alguns eventos citológicos e bioquímicos observados 
durante as fases de histodiferenciação (HD), maturação (MA T) e 
dessecação (DES) das sementes. (Modificado de Kermode, 1995, e 
Bradford, 1994.) 

Estudos realizados com sementes de leguminosas mostram 
que o crescimento da semente durante as fases de histodiferen
ciação e maturação não se processa de maneira uniforme, mas 
é separado por uma fase estacionária ou de transiçdo (Fig. 20.2). 
Na transição, o embrião comuta de tecido 1neristemático em 
tecido diferenciado, acu1nulador de reservas, cm decorrência de 
mudanças na expressão gênica que lcva1n à operacionalização 
de vias de resposta a açúcar e hormônios. Uma característica 
da fase de transição é a mudança acentuada da relação entre os 
conteúdos de hexoses e sacarose no embrião. No início do desen
volvin1enco (fase de divisão celular) ocorre uma maior atividade 
da enzima inverta.se ácida, ao passo que na fase de maturação 
há uma elevada atividade da sintase da sacarose, de modo que a 
relação hexoses:sacarose é elevada na fase de divisão e baixa na 
fase de maturação. Além da inversão na relação hexoses:sacarose, 
na fase de transição ocorre a indução da expressão de genes asso
ciados ao acúmulo de reservas, demonstrada pelo aumento nas 
taxas de acúmulo de nitrogt!nio e amido no embrião {Fig. 20.2). 
Assim, enquanto na fase de divisão os fluxos são dirigidos para a 
formação de compostos celulares, na maturação os metabólltos 



386 G~ 

pré-armazenamento ou 
divisão celular 

armazenamento ou 
maturação 

--..... ~ .. ...... ..... ....... ...... ····-····---····-·· ...... ........ 
•••• •••••••• ..... 

••••••• •••••• ....... -
,-····,, NITAOG~NIO ' ~~t-~~~-::::::::::=:;.-:::;;;; ,' "'"' , AMIOO 

F1c;L RA 20.2 

____ .......... 
-------·--

-----· --· -

' ' , , 
' ' , , 

HEXOSE 

Variação relativa do crescimento e dos níveis de nitrogênio, amido, sacarose e hexase do embrião de sementes de Vicia fa11a cm desen
volvimento. (Weber et ai., 2005.) 

são direcionados para compostos de reserva. Finalmente, consi
derando-se que a demanda energética na fase de divisão é menor 
do que na fase de nlaturação, a quantidade de energia nletabó
lica disponível sob a forma de nucleotídeos de adenina (ATP, 
ADP e AMP) é baixa na fase de divisão e alta na maturação. Em 
suma, na fase de transição a comutação do crescimento mitó
tico para o crescimento por expansão celular é acompanhada de 
mudanças drásticas no metabolismo e distribuição de metabólicos 
no embrião. Além disso, em sementes de leguminosas, na fase de 
transição o embrião torna-se verde e fotossinteticamence ativo, o 
que assegura um suprimento extra de oxigênio ao embrião num 
ambiente hipóxico. 

Ao final da fase de maturação, há um acentuado aumento na 
taxa de desidratação e a ruptura das conexões tróficas da semente 
com a planta, ocorrendo uma forte redução do 1netabolismo no 
embrião. Nessa fase, chan1ada de dessecação, a se1nente em geral 
atinge o estágio ótimo para a colheita e beneficiamento, bem 
como para a dispersão. Na etapa de dessecação ocorre a divisão 
entre o metabolismo direcionado ao desenvolvimento e aquele 
direcionado à germinação. Enquanto a via para o desenvolvi
mento é predominantemente anabólica e marcada pelo acúmulo 
de energia potencial nos tecidos de reserva da semente, na germi
nação predominam os processos catabólicos e a mobilização da 
energia acumulada, retomando-se o crescimento do embrião. 
A fase de dessecação normalmente é mais acentuada em frutos 
secos, mas também pode ser observada em frutos carnosos, como 
ilusrra1n as curvas de variação no teor de água durante o desen
volvimento de sementes de Phaseolus vulgari.s (feijão) e C11c11mis 
anguria (maxixe) (Fig. 20.3). 

Desidratação e tolerância à dessecação 
Do ponto de vista fisiológico, a fase de dessecação é impor
tante para o embrião tolerar níveis baixos de água no período 
pós-dispersão e retomar o crescimento durante a genninação. 
Sementes removidas da planta-mãe e submetidas à secagem antes 
de completarem seu ciclo de desenvolvimento podem germinar 
se tiverem atingido a condição de tolerância à dessecação, que é 
adquirida gradualmente ao longo do desenvolvimento e perdida 
na fase de germinação. A tolerância à dessecação pode ser definida 
como a capacidade do sistema vivo de sobreviver à desidratação 
celular, até concentrações de água da ordem de O, 1 g por grama 
de tecido (base massa seca) ou menores, por um período relati
vamente prolongado. No caso da semente, a desidracação pode 
alcançar algo em tomo de 90% do conteúdo de água inicialmente 
presente nos tecidos. 

Algumas proteínas e carboidratos são sintetizados na semente 
apenas durante as etapas mais tardias do desenvolvimento. 
Dentre estas proteínas, as denominadas LEA (Abundantes na 
Embriogênese Tardia) podem estar associadas à tolerância do 
embrião à dessecação, verificando-se uma coincidência entre a 
aquisição de tolerância ao dessecamento durante o desenvolvi
mento de sementes e a síntese e acúmulo dessas proteínas. Extre
man1ence hidrofílicas e termoestáveis, as proteínas LEA podem 
atuar como seqüestradores de íons ou como agentes de solvatação 
de membranas e outras proteínas, protegendo os con1ponentes 
celulares dos danos decorrentes da falta de água. A síntese dos 
RNA 1nensageiros (RNAm) das proteínas LEA ocorre no início 
do período de dessecação, tendo sua concentração reduzida 
gradualmente algumas horas após a embebição (entrada de água 
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FIGURA 20.3 
Variação percentual da porcentagem de água durante o desenvolvimento de sementes de Cucumis ang"ria (maxixe) (Â ) e Phaseolus wlgaris 
(feijão) ( • ).(Cardoso, 1995; Figueiredo e Pereira, 1985.) 

na semente seca). Entretanto, cm Arabidopsis thaliana, observa
se que a quantidade de proteínas LEA pode permanecer cons
tante durante cedo o processo de germinação. Além disso, em 
algodão, determinados grupos de genes LEA podem ser expressos 
por fatores ambientais, particularmente aqueles induzidos por 
estresse hídrico, sugerindo a participação destas proteínas após 
a germinação da semente. 

Embora a maioria dos genes LEA tenha sido identificada em 
sementes ditas artodoxas, ou seja, tolerantes ao dessecamento, 
estas prote!nas, assim como o hormônio ácido abscísico (ABA), 
também podem ocorrer em sementes sensfveis ao dessecamento 
ou recalcitrarues. Em geral, as sementes recalcitrantes não exibem 
a fase de dessecação rápida durante o desenvolvimento na 
planta-mãe, apresentando um aumento praticamente cont!nuo 
da matéria seca. A presença de prote!nas LEA nestas sementes 
poderia contribuir para aumentar, ainda que em pequeno grau, 
sua tolerância à desidratação e ao frio. 

A tolerância ao dcssecan1cnco envolve, portanto, alterações na 
expressão gênica cm função do estado de hidratação do tecido. 
A síntese de proteínas LEA, bem como de proteínas de choque 
térmico (heat shock proteins), pode ser influenciada pelo ABA 
conferindo proteção ao e1nbrião contra eventuais danos decor
rentes da dessecação. Esse hormônio, quando aplicado exogena
mente, restabelece a tolerância à dessecação em mutantes defi
cientes de ABA. 

Além das proteínas, a toler!lncia à dessecação provavelmente 
envolve outras substâncias, tais como carboidratos, antioxidantes 
e radicais livres. Com a desidratação da semente, a sacarose e 
alguns oligossacarideos, dentre estes a rafinose e a estaquiose, 
podem contribuir para a formação doestado vítreo (sólido amorfo) 
no citoplasma, caracterizado pela alta viscosidade, aumento das 
forças de coesão intermoleculares, restrição da mobilidade cito
plasmática, redução na velocidade das reações químicas e manu-

tenção da compartimentação celular. Acredita-se que a formação 
e a estabilidade dessas matrizes vítreas intracelulares deva-se à 
interação entre proteínas LEA, sacarose e oligossacarideos, com 
os filamentos protéicos acuando como elemento de reforço da 
matriz amorfa de carboidratos, à semelhança da armadura de ferro 
no concreto armado. Por outro lado, há evidências em sementes 
da existência de "ilhas" de maior concentração de água dentro 
de células desidratadas, localizadas, por exemplo, no interior da 
mitocôndria e plastídeos. Isso indica um meio intracelular vítreo 
não-homogêneo, com densidade variável, com bolsões suficien
temente fluidos para permiór reações químicas em tecidos desi
dratados e considerados tolerantes ao dessecamento. Por outro 
lado, numa condição de ausência completa de água intracelular, 
a viabilidade da semente fica totalmente comprometida. Qual
quer nfvel de água abaixo de um valor crítico (<0,08 g g-1), e 
que comprometa a manutenção da integridade do estado vítreo, 
acarretará um aumento da produção e mobilidade de radicais 
livres ou outras espl!cies tóxicas, co1n o conseqüente aumento 
da taxa de reações deletl!rias causadoras do envelhecimento da 
semente. 

Controle do desenvolvimento 
O desenvolvimento da semente é um evento bastante complexo, 
com múltiplos sistemas de regulação e controle. Dependendo de 
fatores endógenos e/ou externos, ao final do desenvolvimento 
tem-se uma semente não dormente ou quiesceme, ou seja, apta a 
germinar sob condições ambientais favoráveis, ou uma semente 
dormente, que necessitará de estímulos ambientais específicos para 
adquirir a capacidade de germinação (ver item Dormência). 

A existência do período de dessecação entre as fases de desen
volvimento e a germinação sugere que a desidratação influencia 
a comutação do metabolismo celular de uma fase para outra. 
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Existem, entretanto, situações em que a perda de água não 
constitui um pré-requisito para o estabelecimento do metabo
lismo germinativo, como é o caso de embriões imaturos de várias 
espécies, que adquirem a capacidade de germinar quando removi
dos da se1nente e1n desenvolvimento e colocados em água ou 
meio de cultura. Isto sugere que a competência do embrião para 
germinar é adquirida já nas primeiras etapas do desenvolvi
mento, em geral após a fase de histodiferenciação, e que fatores 
maternos e/ou da própria semente controlam o desenvolvimento 
do embrião e impedem a germinação da semente na planta-mãe. 
Esta germinação precoce, conhecida como viviparidade, ocorre 
quando não há restrição da germinação, permitindo o cresci
mento ininterrupto do embrião com a semente ainda ligada à 
planta. Por outro lado, quando a ação dos fatores restritivos da 
germinação perdura após a semente ter atingido sua completa 
maturidade, teremos uma semente dormente. 

Os envoltórios parecem desempenhar um importante papel 
no controle do desenvolvimento de algumas sementes na fase de 
divisão celular. Envoltórios jovens de Vicia fava e ervilha acumulam 
amido e proteínas, antes de o embrião passar a funcionar como 
órgão de armazenamento. Qualquer mutação que afete essa ativi
dade armazenadora dos envoltórios irá impedir o crescimento do 
embrião. Essa propriedade dos envoltórios parece estar relacio
nada à atividade de enzimas, como invertases (hidrólise da saca
rose) e sintase da sacarose, e hormônios, especialmente o ABA. 
Em Arabiàopsis e tabaco, o ABA sintetizado nos tegumentos é 
translocado para o embrião, evitando o abortamento e promo
vendo seu crescimento por intermédio da regulação da impor
tação de metabólitos. As invertases parecem desempenhar um 
importante papel no controle, pelo tecido matemo, do suprimento 
de nutrientes ao embrião. Uma hipótese postula que o aumento 
da atividade de invertases ligadas à parede do envoltório eleva 
a disponibilidade de hexoses para o embrião, estimulando seu 
crescimento por divisão celular. O ABA controlaria a maturação 
pela indução de inibidores da invertase, que decresceriam os 
níveis de hexose, cessando as divisões celulares e iniciando a 
etapa de diferenciação. Além disso, invertases solúveis (INVvc) 
parecem desempenhar um importante papel no decréscimo na 
atividade de dreno da semente em desenvolvimento. Em situa
ções de estresse, com redução de atividade na fonte (ver Cap. 
5, Fotossíntese), uma maior produção de inibidores de INVvc 
reduzem o consumo de sacarose e, conseqüentemente, a demanda 
do dreno por esse metabólito, tendo como resultado a redução 
no tamanho e/ou número de sementes. A própria sacarose, cuja 
concentração aumenta sensivelmente na fase de transição, parece 
induzir a expressão de genes associados ao armazenamento e a 
expansão celular, características da fase de maturação. Nessa fase, 
o controle do metabolismo deixa de ser exercido pela invertase 
- que consome A TP e eleva a concentração de hexose - e 
passa para a sintase da sacarose, que eleva o teor do açúcar e 
economiza ATP. 

O ABA desempenha um papel fundamental mantendo o 
metabolismo do embrião no "modo desenvolvimento" até que 
o embrião esteja apto para uma germinação bem-sucedida da 
semente após a dispersão. Esse hormônio, cujos níveis na sen1ente 

em geral são relativamente baixos na fase de histodiferenciação 
e elevados na maturação, atuaria como inibidor da germinação 
na etapa de expansão celular, além de promover um aumento da 
síntese de proteínas de reserva. Assim, o ABA teria u1na função 
dupla durante o desenvolvimento, induzindo processos biossin
téticos e, ao mesmo tempo, mantendo o embrião em estágio 
pré-germinativo, com a inibição da maquinaria responsável pela 
hidrólise das reservas. Durante a fase de dessecação, em muitos 
casos, ocorre um decréscimo acentuado na concentração de ABA 
endógeno, atingindo teores muito baixos na semente madura, 
assim como há uma diminuição na capacidade do embrião 
em responder a este hormônio. Os níveis de ABA durante o 
desenvolvimento e/ou a sensibilidade dos tecidos ao hormônio 
podem determinar a condição de quiescência e de dormência 
primária ao final dessa fase; entretanto, em muitos casos, não 
há uma relação bem estabelecida entre a indução da dormência 
e os níveis endógenos de ABA. Se na fase de desenvolvimento 
não há uma discriminação entre sementes dormentes e não 
dormentes em relação ao conteúdo de ABA, durante a embe
bição (ver item Embebição) sementes com dormência fisiológica 
(ver item Dormência) continuam a sintetizar ABA, ao contrário 
de sementes não dormentes. 

Em geral, as evidências para o envolvimento do ABA no desen
volvimento da semente baseiam-se na dosagem e/ou na aplicação 
do hormônio e, mais recentemente, no uso de mutantes defici
entes ou com baixa resposta (sensibilidade) ao ABA. A aplicação 
de ABA pode inibir a germinação precoce de embriões imaturos 
de milho cultivados em meio de cultura, enquanto os embriões 
deficientes para este hormônio apresentam germinação precoce 
na planta-mãe (viviparidade). Mutantes de Arabidopsis maliana 
e Nicotiana plumbaginifolia (fuminho) deficientes em ABA, por 
sua vez, são incapazes de entrar em dormência. Mutantes insen
síveis ao ABA apresentam defeitos nas vias de transdução de 
sinais do ABA e são caracterizados por apresentarem dormência 
reduzida e expressão de genes característicos das fases de germi
nação/pós-germinação. 

Alén1 do ABA, o potencial osmótico relativamente baixo 
(alta osmolaridade) dos tecidos adjacentes ao embrião, impe
dindo um suprimento adequado de água ao mesmo, também é 
um fator inibitório da germinação durante o desenvolvimento, 
conforme observado em frutos carnosos co1no o tomate. A 
alta osmolaridade provoca um estresse hídrico que, por sua 
vez, pode causar um aumento na concentração de ABA no 
embrião, embora isso nem sempre se verifique. A presença de 
outras substâncias inibidoras - provavelinente alcalóides - no 
fruto, como as detectadas em algumas espécies de Psychotria 
(Rubiaceae), também pode restringir a gern1inação. Na fase de 
desidratação rápida, ao final do desenvolvimento da semente, 
os baixos potenciais de água e/ou a presença de inibidores no 
meio extra-seminal podem cumprir a função de inibir a gerrni
naçao precoce. 

A viviparidade fornece boas evidências sobre o envolvimento 
do ABA no controle da germinação da semente em desenvol
vimento. Neste processo não existe uma linha divisória nítida 
entre as fases de desenvolvimento e a germinação, uma vez que 



o crescimento do embrião é praticamente contínuo, em geral com 
pouca ou nenhuma desidratação. Estud05 com mutantes de milho 
deficientes e insensíveis ao ABA, e com inibidores da biossín
tese de giberelinas (AO), demonstram que AO são reguladores 
positivos da viviparidade, sendo que a inibição da biossú1tese de 
AO simula o efeito da aplicação de ABA, suprimindo a vivipari
dade.Verifica-se também que o controle desse fenômeno parece 
estar relacionado à razão AO: ABA, e não à quantidade absoluta 
do hormônio, sugerindo uma ação antagônica desses hormônios 
durante o desenvolvimento do grão de milho. Alguns experi
mentos sugerem que embriões de Rhiz.ophora mangle (planta de 
mangue) são relarivarnente insensíveis ao ABA, necessitando de 
concenlrações relativamente elevadas do hormônio para inibir 
seu crescimento. Outras evidências do envolvimento do ABA 
na viviparidade vêm do fato de que mutantes de milho vivíparos 
contêm menos ABA ou são menos sensíveis ao hormônio do que 
os tipos selvagens, além de esse hormônio inibir a germinação 
precoce de embriões imaturos em meio de cultura. 

Em muitas outras espécies - particularmente arbóreas 
tropicais - (: possível que outras substâncias (especialmente 
compostos do metabolismo secundário) aruem durante a fase 
de desenvolvimento da semente. Em Myroxy/on peruiferum 
(cabriúva), por exemplo, detectou-se a presença de cumarina 
no fruto e na semente, sendo que essa substância pode estar 
envolvida na supressão da germinação precoce. 

O PROCESSO DE GERMINAÇÃO 

Terminologia e critérios 
Em geral, ao final do desenvolvimento da sen1ente na planta
mãe, os processos de troca energética entre a semente e o meio 
são reduzidos a níveis mínimos e praticamente imperceptíveis, 
estando a semente pronta para ser liberada no ambiente. A germi
nação representa a retornada do crescimento do embrião, que 
sofreu uma interrupção ao final da fase de maturação na planta
mãe. A germinação inicia-se com a entrada de água na semente 
(embebição) que irá ativar o metabolismo, culminando com o 
crescimento do eixo embrionário. 

A B e o 

FIGURA 20 

Esquema mostrando os principais tipos de plântulas, com base em 
características do cotilédone e hipocótilo. A. Criprocotiledonar, epígeo 
e carnoso; B. Criptocotiledonar, hipógeo e carnoso; C. Fanerocotile
donar, cpfgco e carnoso; D. F anerocotiledonar, epígco e foliáceo. 
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De acordo com o critério fisiológico, a germinação (: completa 
quando urna parte do embrião, em geral a radícula, penetra e 
trespassa os tecidos que o envolvem. Além desse, existem outros 
critérios de germinação, como a curvarura gravitrópica da radícula 
ou a emergência da plânrula através da superficie do solo (critério 
agronômico ou tecnológico). 

Tipos de germinação 
Do ponto de vista fisiológico, a germinação se encerra com a 
protrusão radicular, mas em estudos de ecofisiologja os atributos 
da plânrula também devem ser levad05 em consideração. A plân
tula é o resultado da germinação, mas até quando um indivíduo 
jovem pode ser considerado uma plântula ainda suscita discus
sões. Um crit<:rio morfológico estabelece o uso do termo plântula 
até o surgimento do l 2 eófilo (primeira folha após os cotilédones), 
quando então a planta entraria na fase juvenil. Outro critério, 
este de natureza fisiológica, considera plântula enquanto essa 
depender predominantemente das próprias reservas seminais. De 
qualquer modo, no estudo de plântulas é preciso que os critérios 
usados estejam previamente definidos pelo pesquisador. 

A classificação das plãnrulas em geral leva em consideração o 
comprimento do hipocótilo (eplgeas ou hip6geas), exposição dos 
cotidédones (cripux:otiledonar e /anerocotiledonar) e a natureza 
dos cotilédones (carnosos ou foliáceos). Na germinação epígea o 
crescimento do hipocótilo faz com que os cotilédones se elevem 
acima do solo (exemplo, feijão), enquanto na hipógea o hipocó
tilo é curto, de modo que os cotilédones permanecem no solo 
(exemplo, ervilha). Uma plântula é criptocotiledonar quando seus 
cotilédones permanecem envolvidos pelos tegumentos, como em 
Virola bicuhyba, e fanerocotiledonar quando estão livres, como em 
Trema micrantha (candiúva). Finalmente, cotilédones carnosos, 
exemplificados cm l-lymenaea courbaril Gatobá). apresentam 
função principal.mente armazenadora de energia, enquanto coti
lédones foliáceos, como em StryphTIOdendron adsníngens (barba
timão), são predominantemente fotossintéticos, fazendo o papel 
de verdadeiras folhas. A Fig. 20.4 apresenta um esquema de tipos 
básicos de plântulas. 

Etapas da germinação 

EMBEBIÇÃO 

A protrusão radicular depende do crescimento do embrião desen
cadeado pela absorção de água pelos tecidos (embebição). A embe
bição das sementes é um processo físico, relacionado basicamente 
às propriedades coloidais dos seus constituintes e às diferenças 
de potencial hídrico ('11) entre a semente e o meio externo. No 
início da embebição o componente matricial da semente é o prin
cipal responsável pelo movimento da água, mas com o aumento 
da disponibilidade de água livre e do metabolismo na semente, 
o componente osmótico aumenta sua participação no processo 
(ver Cap. 1, Relações Hídricas) . 

Os valores de '" numa semente quiescente são muito variá
veis, situando-se entre - 50 MPa e - 400 MPa, produzindo um 
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Padrão de variação do conteúdo de água (linha escura) e principais eventos fisiológicos e metabólicos (linhas vermelhas) associados às 
diferentes fases da captação de água pela semente durante a germinação. (Modificado de Bewley, 1997.) 

gradiente de água relativamente elevado entre a semente e o 
solo con1, por exemplo, - 2 MPa (próxitno ao ponto de n1urcha 
permanente de diversas culturas, como a cana-de-açúcar). Entre

tanto, para que ocorra a embebição é necessário que os tecidos 
que envolvem o embrião sejam permeáveis à água. Considerando 
as estruturas da semente e do fruto, existern sementes com envol
tórios impermeáveis (impedem a entrada de água no interior da 
semente), parcialmente permeáveis (reduzem a velocidade de 
embebição) ou totalmente permeáveis (não afetam a velocidade 
de embebição). Em plena disponibilidade de água, a embebição 
apresenta em muitos casos uma curva trifásica (Fig. 20.5): na fase 

I, o teor de água na semente aumenta rapida1nente, seguido de 
un1a estabilização na fase II, mantida até o início da germinação 
visível, q uando na fase III há outro aumento no teor de água, em 

decorrência do crescitn ento do embrião. 
A rápida entrada de água na fase I causa alterações na permea

bilidade das membranas devidas à mudança do estado gel (na 
sernente quiescente) para o estado líquido-cristalino, caracterís· 
tico das membranas normalmente hidratadas (Fig. 20.6). Estas 
alterações promovem o vazamento de metabólicos de baixo peso 
molecular e outros solutos para o meio, sendo esta perda reduzida 
com o retomo à configuração líquido-cristalina. A pré-urnidi

ficação, bem como o aquecimento da semente não hidratada, 
podem reduzir eventuais danos decorrentes da embebição. Alguns 
carboidratos (especialmente a sacarose) e fosfolipídios (como o N

acetilf05fatidiletanolantlna), cuja concentração aumenta durante 

a embebição de sementes de algodão, podem estar envolvidos na 
estabilização e no reparo das men1branas. 

A fase II, ou fase estacionária, caracteriza-se pela estabili

zação no conteúdo de água e ativação dos processos metabólicos 
necessários para o início do crescimento do embrião. A duração 
dessa fase e a quantidade de água na semente dependem do 
potencial de água no meio, da temperatura e da presença ou não 
de dormência. Sementes dormentes podem conservar-se na fase 
11 durante meses ou anos, até a quebra da dormência. Nessa fase 
o embrião ainda é capaz de suportar a desidratação, característica 
perdida na fase III, que marca o início do crescimento do eixo 

en1brionário e a retomada da absorção de água. 
As diferentes partes das sementes podem exibir padrões e níveis 

de embebição distintos. Na soja, por exemplo, o eixo en1brio

nário apresenta maior taxa de hidratação quando comparado aos 
cotilédones e ao regumento, os quais não absorvem mais água, 
uma vez atingida a fase estacionária. 

EXTENSÃO RADICULAR 

As complexas transformações metabólicas miciadas com a embe
bição são finalizadas com o crescimento da radícula através das 
estruturas envoltórias da semente, marcando, em termos fisio
lógicos, o final da germinação propriamente dita e o início do 
crescimento da plântula. Dependendo da espécie, pode haver 

um período considerável de crescimento intra-seminal, antes 
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IGURA 20.6 
Mudanças de fase das membranas durante a dessecação e a embebição da semente. (Modificado de Oliver et al., 1998.) 

de a radícula (ou outro órgão, como o hipocótilo ou coleóptilo) 
ultrapassar a barreira do cegumenco. Essa expansão da radícula 
pode, em poucas sementes, envolver a divisão celular, embora 
na grande maioria as micoses ocorram predominantemente após 
a protrusão ou germinação visível. 

Três hipóteses foram elaboradas para explicar o início do cresci
mento da radícula, que poderia ser resultante de: a) uma redução 
no potencial os1nótico ('l',) das células, devido ao acúmulo de 
solutos, possivelmente por hidrólise de polímeros; b) um aumento 
na extensibilidade das paredes celulares, por intermédio do ron1pi
mento e reconstituição das ligações entre moléculas de xiloglu
cano e microfibrilas de celulose; e c) o enfraquecimento, por ação 
enzimática, dos tecidos que recobrem o ápice radicular. 

A terceira possibilidade tem recebido maior atenção dos pesqui
sadores, pois a resistência exercida pelos envoltórios aparenta ser o 
principal fator limitante ao início do crescimento do eixo embrio
nário. Para que a protrusão radicular ocorra em sementes nas 
quais o endosperrna e/ou cegumento representem fortes barreiras 
mecânicas, estas estruturas deven1 ser modificadas. Unia maior 
atividade de enzimas como a endo-[3-mananase, expansirlas, 
[3-1,3-glucanase, poligalacturonase, quitinase e arabirlosidase 
pode estar envolvida na hidrólise parcial das paredes celulares do 
endosperma de sementes de tomate, durante a germinação. Nessa 
espécie, a endo-f3-mananase e expansirlas são expressas especifi
camente na região do endosperma que cobre o ápice radicular. No 
caso da poligalacturonase e quitinase, a transcrição ocorre tanto 
no endosperma quanto na extremidade da radícula (Tabela 20.1). 
Entretanto, nem sempre é demonstrada uma correlação entre a 
atividade da enzima e a indução do crescimento da radícula. 

Metabolismo da semente germinante 
Durante a embebição ocorre a reativação do metabolismo, por 
irltermédio de substâncias e estruturas preservadas após a fase 
de dessecação. 

O aumento na atividade respiratória pode ser detectado 
poucos minutos após o início da embebição, e, 1nuitas vezes, o 
consumo de oxigênio assemelha-se à entrada de água, exibindo 
um padrão trifásico. Este padrão de consumo de oxigênio apre
senta uma fase de aumento rápido, com duração variável depen
dendo da semente; uma fase estacionária, com aumento lento 
ou consumo de oxigênio estabilizado (algu1nas sementes, dentre 
estas a cevada, a mamona e o arroz, não apresentan1 essa fase), 
e uma terceira fase de novo aun1ento na taxa respiratória, asso
ciado à protrusão radicular. Pode ainda ser observada uma 4~ 
fase, em plãntulas mantidas no escuro, caracterizada pela redução 
na respiração, em conseqüência da exaustão das reservas coti
ledonares. 

Durante a fase Ida embebição, ocorre a reativação das enzimas 
micocondriais do ciclo de Krebs e da fosforilação oxidaciva, assim 
como a reconstituição de cetoácidos (aKG e piruvato) irlterme
diários das vias respiratórias (ver Cap. 7, Respiração). Nessa fase, 
a disponibilidade de açúcares, principalmente sacarose, rafinose 
e estaquiose, mantém a respiração. A mobilização das principais 
substâncias de reserva - amido, proteínas e lipídios - ocorre 
após o início do crescimento do embrião, na fase III da embe
bição. 

As reações da fase I são cata lisa das por enzimas preservadas 
na semente e ativadas pela hidratação. O esgotamento de subs
trato, associado à substituição do sistema micocondrial original
mente presente na semente seca por outro, estrutural e funcio
nalmente mais eficiente, poderiam ser os responsáveis pela fase 
estacionária. O aumento da resistência à difusão de oxigênio 
através dos envoltórios, como observado e.m Brachiaria decumbens 
(capirn-braquiária) e B. /Jrizanr.ha (braquiarão), também deter
mina a estabilização no consumo desse gás, além de acelerar a 
produção de etanol, afetando negativamente a qualidade fisioló
gica da semente. Essa hipótese é corroborada por experimentos 
nos quais a remoção do tegumento causa a redução da fase esta
cionária. 
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A curva de ATP durante a gcrmínação também exibe um 
aspecto trifásico: um rápido aumento durante as primeiras horas 
de embebição, provavelmente por síntese de T10110 via fosforilação 
oxida tiva; uma fase estacionária, com produção e consumo equi
valentes; e um novo aumento no conteúdo de ATP, assocíado 
ao crescimento do embrião. 

Apesar de a fosforilação oxidativa ser considerada a principal 
fonte de A TP no início do processo germinativo, no decorrer da 
embebição o embrião é exposto a uma condição de anaerobíose 
parcial. Principalmente cm sementes grandes, a maíor resístência 
à difusão de oxigênio no meio líquido dificulta a penetração do 
gás nos tecidos mais internos, ocorrendo a ativação da fermen
tação alcoólica e a produção de quocientes respiratórios (C02/0.;J 
maiores que 1. À medida que as mitocôndrias se tomam mais 
ativas e o embrião cresce, há maior disponibilidade de oxigênio 
e quocientes respiratórios menores são observados, ocorrendo 
um aumento no suprimento de ATP, pela ativação do ciclo de 
Krebs e da via oxidasc do citocromo. 

A síntese protéica ínicia-se logo após a hidratação, a partir de 
substratos (enzimas, RNAt, ribossomos, RNAm etc.) presentes 
na semente madura e reativados com a embebição. Nessa fase, 
existe uma grande quantidade de RNAm conservado, porém 
apenas parte dela será transcrita e traduzida em proteínas. Por 
outro lado, análises rcalízadas cm Arabidopsis revelam muitos 
genes que são altamente expressados nas sementes, mas cuja 
função ainda é desconhecida. A grande maioria das proteínas 
ísoladas de sementes maduras de Arabidopsis não varía signifi
cativamente durante a germinação. Das proteínas identificadas 
nesse grupo, a maíoria é representada por globulinas e enzimas 
envolvidas na mobilização de lipídios de reserva. Nessas sementes, 
uma fração de cerca de 3% das proteínas detectadas varia quan
titativamente durante a fase de cmbebição, sendo representada 
por proteínas ínicialmente envolvidas na mobUízação de reservas 
protéicas e lipídicas e na retomada do ciclo celular. Outros 3% 
das proteínas detectadas variaram unicamente durante a fase de 
protrusão radicular, incluindo-se aí a mirosinase (catalisa a hidró
lise de glicosinolatos), a sintetase do Ado-Met (catalisa a síntese 
de S-adenosil-metionina, um precursor do hormônio etileno) e 
proteínas LEA. Em se1nentes de Arabidopsis observam-se também 
proteínas, dentre elas a actina (componente do citoesqueleto), 
cuja quantídade aumenta co1n a en1bebição e decresce com o 
dessecamento, e proteínas, como a desidrogenase do GAP (glice
raldeído-3-fosfato), cuja concentração aumenta com o desseca
mento e decresce com a embebição. O papel de muitas dessas 
proteínas na germinação ainda não está esclarecido, além do que 
nenhum transcrito específico ou exclusivo da germinação per se 
foi ídentificado até o momento, apesar de novas moléculas de 
RNAm serem continuamente transcritas à medida que a germi
nação prossegue. 

Por sua vez, a síntese de DNA ocorre apenas na fase de cres
cimento do eixo embrionário, quando se iniciam as divisões 
mitócicas. O aumento no conteúdo de DNA, após o início da 
embebição, deve-se provavelmente ao reparo e reidratação de 
moléculas preexistentes, bem como à síntese de DNA mito
condrial. 

Controle da germinação 
Pesquisas realizadas em plantas modelo, como Arabidopsis thaliana, 
tomate e tabaco, mostram que o controle da germinação ocorre 
por meio de interações entre o embrião e o tecido que o envolve 
(endosperma e tegumento). Esse tecido de cobertura representa 
uma resistêncía ao crescimento do embrião, podendo ser consti
tuído de células vivas (como no caso do endosperma) ou monas 
(como nas camadas mais externas do tegumento). No caso do 
tabaco, por exemplo, a germinação requer a hidrólise enzimática 
do endosperma, não só para a mobilização de energia ao embrião, 
como também para o enfraquecimento do tecido (endospenna) 
que envolve o ápice da radícula. Algumas enzimas envolvidas 
nesse processo são ~-1,3-glucanase, cndo-~-mananase e expan
sinas, as quaís podem ser liberadas pelo próprio endosperma e/ou 
pela radícula. E1n tomate, sementes dormentes não são capazes 
de produzir enzimas que degradam a parede celular. 

E1n algumas sementes, como Nicotiana e Arabidopsis, a ruptura 
da testa e do endosperma são eventos distintos e temporalmente 
separados. Enquanto o primeiro é conseqüência do intumesci
mento da semente decorrente da embebição (1nais especifica
mente, de uma entrada extra de água ao final da fase 2), o segundo 
decorre da degradação enzimática do endosperma micropilar 
(parte do endosperma que cobre o ápice da radícula), gerando 
um "buraco" no tecido, através do qual a radícula emerge (Fig. 
20.8). 

Essa interação entre o eixo embrionário e os tecidos de reserva 
envolve hormônios vegetais, sendo a indução da síntese de a
amilase pelo ácido giberélico (AGJ) no endosperma de cevada 
um exemplo desse mecanismo. Através do uso de linhagens 
mutantes, assim como da aplicação de hormônios ou seus inibi
dores, a maioria dos escudos sobre o papel dos hormônios no 
controle da germinação concentra-se nas AG, no ABA e no 
etileno. 

As giberelinas estimulam a germinação de sementes não 
dormentes, agindo também na liberação da dormência A presença 
de inibidores da biossíntese de giberelinas impede a germinação 
de várias espécies, assim como este processo ocorre en1 mutantes 
deficientes nesse hormônio apenas quando há aplicação de AG 
ou quando o embrião é isolado do restante da semente. As gibe
relinas promovem a germinação atuando como hormônios media
dores entre fatores ambientais, con10 luz e temperatura, e fatores 
internos restritivos da germinação, como o endosperma. São 
propostos dois mecanismos para explicar o papel das giberelinas 
no controle da gern1inação: a) indução de genes que codificam 
enzimas que reduzem a resistência mecânica dos envoltórios ao 
crescimento do embrião e mobilizam nutrientes para o embrião 
e b) efeito direto sobre o potencial de crescimento do embrião, 
mais propriamente a capacidade da célula de gerar um poten
cial de pressão intracelular suficiente para vencer a resistência 
da parede e se expandir. Em sementes de Arabidopsis, a biossín
tese de giberelinas na radícula e a presença de genes capazes 
de responder a elas em tecidos não produtores desse hormônio 
sugerem que as giberelinas embrionárias são liberadas no interior 
da semente e disparam as reações que levam ao enfraquecimento 
dos tecidos adjacentes ao embrião. Por outro lado, sementes cuja 
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Modelo de controle da germinação de sementes de Arabidopsis pela 
luz e cemperarura baixa. Luzes vennelha (V) e vermelha extrema 
(VE) são absorvidas, respectivamente, pelas formas Fv e Fve dos 
fitocromos A e B (PHYA e PHYB). No núcleo, o Fve irá provocar 
un1 aumento do nível de giberelina ativa (AG) por intermédio da 
repressão ou degradação dos fato res de transcrição SPATULA 
(SPT) e PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR 1 (PIFl). 
SPT e PIFl agem como repressores de genes (GA3oxl e GA3ox2) 
da biossíntese de GA. P!Fl age também na ativação de um gene 
(GA2ox2) do catabolismo de GA. O frio também atua na repressão 
de SPT. 
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germinação não sofre interferência por parte das estruturas que 
envolvem o embrião, como é o caso da soja, não dependem da 
síntese de AG para germinar. 

Giberelinas também atuam na mediação do efeito da luz na 
germinação. A luz vennelha induz a biossíntese de AG1 e AG4 

em sementes germinantes de alface e Arabidopsis, sendo que esse 
controle se dá por intermédio do fitocromo. A luz também pode 
agir reprimindo a síntese de uma enzima (oxidase do AG 2) que 
degrada a AG, além de aumentar a atividade de gibereünas bioa
tivas (Fig. 20. 7). A exposição de sementes hidratadas à tempe
ratura de 4ºC (estratificação) resultou, na radícula e na camada 
de aleurona, na expressão de gene que codifica para uma oxidase 
da AG (GA3oxl) que leva à síntese de AG ativa. Desse modo, a 
luz e a temperatura modulam o padrão espacial de expressão de 
genes da biossíntese de AG. 

O ABA e as giberelinas atuam de modo inverso no controle 
da síntese das enzimas envolvidas na degradação de paredes celu
lares do endosperma: enquanto o primeiro hormônio inibe ou 
não causa efeito sobre a expressão dos genes, o segundo promove 
a expressão gênica (Tabela 20.1) (ver Caps. 11, Giberelinas, e 
12, Ácido Abscfsico). Experimentos realizados com sementes de 
tomate e café, cuja germinação é inibida pelo ABA, mostram que 
o efeito do ABA dá-se por intermédio da in ibição de endo-!3-
n1ananases, enzimas envolvidas na hidróüse de galactomananos 
(carboidratos de reserva presentes nas paredes celulares do endos
perma). Em café (Silva et ai., 2004), o controle que o ABA exerce 
sobre a germinação também parece envolver indiretamente a 
inibição do potencial de crescimento do embrião. 

Sementes não dormentes incubadas em solução de ABA têm 
a germinação inibida, ou seja, o ABA inibe a fase 3 da embebição, 
bem como a ruptura do endosperma e o crescimento do embrião 

~de glberélm•• AO e icido'-.bKfiPco {A&) na •aene1 deiliect.ado8 8J1fell da p:uti'llÃo da 
fadíc~ em sementes de tomate embebidas. É tambéan ~sentado o"teciêlo no gual o gene é ~re1110, tendo o 
endosperma apical a região do endosperma ue recobre o ápice radicular (Modificado de Bradford et al., 2000.) 

Enzima codificada Tecido da semente onde ocorre a expressão ABA AG 

Endo-!3-n1ananase Endosperma apical, endosperma lateral, embrião Sem efeito Promove 

Celulase Endosperma, ápice radicular Sem efeito Promove 

Poligalacturonase Endosperma apical, ápice radicular Sem efeito 

Arabinosidade Endosperma apical, endosperma lateral Sem efeito Pron1ove 

13- 1,3-glucanase Endospenna apical Inibe Promove 

Expansina Endosperma apical Sem efeito Promove 

Quitinase Endosperma apical, ápice radicular Sem efeito Promove 

H + -A TPase vacuolar Endospenna apical, ápice radicular Inibe Promove 
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após a emergência da radícula. Por outro lado, o ABA não afeta a 
fase 1 da embebição, o crescimento inicial do embrião ou a ruptura 
da testa. Os mecanismos através dos quais o ABA atua na germi
nação ainda estão sendo estudados, mas devem envolver a regu
lação da atividade de canais de ttansporte de íons na membrana 
e a quantidade de aquaporinas, que alteram a entrada de água na -célula. E possível também que o ABA atue restringindo a dispo-
nibilidade de metabólicos (por exemplo, a mobilização de lipídios) 
e energia para o desenvolvimento do embrião. 

A aplicação de etileno estirnula a germinação de algumas 
sementes, como cm Cucumis anguria, muitas vezes em interação 
com a luz e outros hormônios, como o ABA, as citocininas e o 
ácido giberélico. O etileno parece contrapor-se ao efeito inibitório 
do ABA na gernlinação por interferência na cadeia de transdução 
de sinais do ABA. Isoladamente, o etileno não é capaz de quebrar 
a dormência de sementes de algumas espécies, embora estimule 
a germinação de sementes não donnentes dessas espécies. É o 
caso de algumas se1nentcs que requeren1 luz para genninar e cuja 

semente 
dormente 

?ABA 

germinação, após tratamento co1n inibidores da biossín tese ou 
ação do etileno, é inibida na luz; entretanto, o tratamento com 
etileno não pro1nove a germinação no escuro. Sementes germi
nantes com bons índices de vigor podem liberar quantidades rela
tivamente elevadas desse gás, sendo que a quantidade emanada 
de sementes dormentes tende a ser 1nenor do que de sementes 
quiescences, como ocorre cm amendoim. Em sementes embe
bidas de Amaranthus caudatus {amaranto) e Cucumis anguria, o 
etileno é detectado antes da protrusão da radícula, havendo um 
pico de produção associado à germinação visível. Na semen te, 
o sítio de produção de etileno localiza-se quase exclusivamente 
no eixo embrionário, particularmente nas zonas de alongamento 
e diferenciação celular na radícula. Primariamente, o etileno 
poderia agir na promoção do crescirnen to radial do hipocótilo 
e no aun1ento da taxa de respiração. Assim como as giberelinas, 
acredita-se que o etileno estimule a síntese de enzimas relacio
nadas à degradação do endosperrna, dentTe essas a endo-13-tnana
nase e a [3 -1,3-glucanase (ver Cap. 13, Etileno) . 

testa 
endosperma i radícula 

pós-maturação l +- ? sensibilidada ao AG 

endosperma 
micropílar 

semente 
quiescente (Oh} 

rompimento da 1 
testa • 

6 h embebição 

12 h embebição 

FIGLRA 20.8 
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lnreraçõcs hormonais envolvendo ativação(~) e repressão(•) duranre diferences fases da germinação de sementes de tabaco. ABA= 
ácido abscísico; AG = giberelina ativa; BRA = brassinosteróides; j3Glu I = 13-1,3-glucanase classe I; EREBP = proteínas de ligação a 
clcmcnro sensível ao crilcno (ethylene responsi11e element binding proteins). Em dcralhc, esquema de uma scmcnrc de tabaco. (Kuccra et ai., 
2005; esquemas das sementes obtidos de Muller er ai., 2006, Plant and CeU Physiolo1::1, Oxford Universicy Prcss, http://W\\')v.seedbiology_. 
delhrml2/pcp06-abs.h!Jlll.) 
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A germinação também pode ser promovida pela aplicação de 
citocininas, como em Rumex oblusifolius (língua-de-vaca), porém 
os efeitos do hormônio endógeno nesse processo ainda são pouco 
conhecidos. Assim como em diversos outros fenômenos, a ação 
das citocininas no controle da germinação e dom1ência parece 
envolver a interação com outrOS hormônios, como o ABA e o 
etileno. 

A ação dos brassinosteróides (BRA) na germinação ainda 
não está bem esclarecida, mas pesquisas recentes com Arabi
clcpsis t.haliana sugerem que essa classe de hormônios estimule 
a germinação e antagonize o efeito do ABA na manutenção da 
dormência, possivelmente promovendo a síntese de giberelinas. 
Estudos realizados em sementes de tabaco sugerem que AO e 
BR agem em paralelo na promoção do alongamento celular e 
gemtlnação, ambos contrapondo-se ao efeito inibitório do ABA 
(Fig. 20.8). , 

Acido jasmônico, uma substância isolada de várias partes da 
planta (incluindo sc1ncntcs imaturas), inibe a germinação de 
se1nentes mas também pode contribuir para com a quebra de 
dormência, como observado cm Acer spp. Neste caso, sementes 
livres do pericarpo e tratadas com o hormônio requerem um 
tempo menor de estratificação (tratamento de frio) para adquirir 
a capacidade de germinar. 

De forma resumida, na Fig. 20.8 é apresentada a ação de 
hormônios vegetais no controle da germinação de sementes de 
tabaco. 

Fatores que influenciam a germinação 
A seção anterior tratou de alguns aspectos do controle da germi
nação principalmente por intermédio da ação de fitormônios. 
Por outro lado, trabalhos com mutantes (particularmente A rabi· 
clcpsis) mostram que a germ.inação e a dormência devem estar 
submetidas a um complexo controle genético, conforme mostra 
o grande número de loci identificados até o presente momento. 
Esses genes, por sua vez, detenninam toda uma gama de carac
teres da semente, desde 1norfológicos até fis iológicos, que irão 
afetar sua resposta aos diversos fatores do meio. Por sua vez, as 
condições que propiciam uma germinação bem-sucedida repre
senta1n as mes1nas condições às quais a plântula estará submetida. 
Se tais condições pcnnitircm que a planta jovem cresça e se repro
duza, isso assegurará em última análise o sucesso do genótipo. 
Portanto, a sobrevivência da planta num determinado ambiente 
passa pela capacidade de resposta da semente aos diferentes sinais 
do meio. Nesta seção será discutido como as sementes respondem 
a alguns fatores ambientais (luz, temperatura, potencial hídrico, 
fatores químicos, gases e fatores bióticos) e a fatores endógenos 
(morfologia e viabilidade). A dormência será tratada num item 
à pane. 

LUZ 
A influência da luz nas sementes pode começar já na fase de 
maturação. Por exemplo, sementes de Cucumis anguria obtidas 
de frutos amadurecidos na planta sob condíções de dias curtos 
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germinam mais rapidamente cm comparação com tratamento de 
dias longos {Fig. 20.9). A resposta germinativa ao fotoperíodo 
pode estar associada à fenologia da planta. Algumas linhagens 
de Arabiclcpsis podem germinar e se reproduzir no outono ou na 
primavera. Assim, em populações que florescem no outono, as 
sementes amadurecem sob dias cunos. Experimentos de labora
tório com sementes obtidas de plantas crescidas sob condíções 
que simulam dias curtos e dias longos mostraram que a resposta 
à estratificação é relativamente maior em sementes amadurecidas 
sob dias curtos {Fig. 20.9), sugerindo que sementes maturadas 
no outono sejam estimuladas a germinar na primavera seguinte, 
após passarem pelo frio do inverno. Em algumas leguminosas, 
o fotoperíodo aplicado durante a fase final de maturação pode 
influenciar a germinação, 1nodificando o desenvolvimento do 
tegumento. 

Mesmo após a colheita, a luz pode afetar a germinação, como 
em Cucumis sativus (pepino), no qual o armazenamento de frutos 
sob fotopcrfodo de 8 h promove a germinação em comparação 
a fotoperíodo de 20 h, sendo que o efeito persiste nas sementes 
após estas ficarem armazenadas por 2 70 dias. A qualidade da luz 
(relação entre vern1elho e vermelho extremo) incidente sobre 
frutos recém-colhidos e sobre sementes submetidas à secagem 
também pode influenciar a germinação. 

A percepção da luz pela semente ocorre através do pigmento 
fiwcromo, uma cromoprotefna vegetal que absorve luz vermelha 
(V) e vermelho extremo (VE) (ver Cap. 15, Fotomorfogênese). 
Esse pigmento é encontrado na forma Fv, inativa, com absorção 
máxima em V (660 nm), e na forma Fve, ativa, com pico de 
absorção em VE (730 nm). Existem cinco tipos díferentes de 
fitocromo - A, B, C, D e E - codificados respectivamente 
pelos genes PHY A, PHYB, PHYC, PHYD e PHYE. Compri
mentos de onda ricos em VE tendem a inibir a germinação, 
devido à fotoconversão do Fve para a forma Fv. A luz filtrada 
pelo dossel (com baixa razão V NE) reduz o fotoequilfbrio ou 
estado foioestacionário do fitocromo {Fve:fitocromo total), 
inibindo a germinação. Do mesmo modo, a ação da cobertura 
vegetal e/ou dos tecidos que envolvem a se1nente, durante sua 
maturação na planta-mãe, podem fazer com que o fotoequilí
brio no embrião seja baixo ao final de seu desenvolvimento. 
Portanto, uma semente amadurecida num a1nbiente rico em 
VE (con10 sob dossel) pode te r sua genninação in ibida e apre· 
sentar maior dormência. 

A participação da luz pode ocorrer tanto na indução ou quebra 
da dormência, quanto na germinação propriamente dita. A ação 
da luz no controle do crescimento embrionário é exemplificada 
por sementes de maxixe, cuja germinação é inibida pela expo· 
sição prolongada à luz branca, mas que germinam prontantente 
em escuro. 

De um modo geral, as sementes podem ser divididas em três 
grupos, dependendo de sua resposta germinativa à luz branca: 
sementes cuja germinação é indiferente à luz (afotoblásticas ou 
neutras, como o feijão e a maioria das hortaliças); sementes que 
apresentam maior germinabilidade e/ou velocidade de germi
nação sob luz do que no escuro (focoblásricas positivas), tais como 
C-ecropia glazy,cii (embaúba), Planrago wmeruosa {tanchagem) e 
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A. Germinação final (barras) e velocidade de germinação (linha), sob luz branca, de semenrcs de Cucumis ang"ria provenientes de frutos 
amadurecidos em condições de dias curtos (OC, 8 h) e dias longos {DL, 16 h); B. Germinação de sementes de Arabidopsis (Donohue, 2005) 
amadurecidas sob dias longos {DL, 14 h) e dias curtos (DC, 1 O h), submetidas a esuatilicação (barras cheias) ou não (barras hachuradas). 

Hypús sua11eolens; e sementes que germinam melhor no escuro 
do que sob luz (fotoblásticas negativas), como Sida rhombifolia 
(guanxuma), Catharancl1us roseus e Ricintis com.unis (mamona). 
Entretanto, a resposta da semente à luz não é um caráter abso
luto, dependendo de inúmeros fatores, tais como condições de 
maturação, tempo de armazenamento, integridade dos tegu
mentos, nitrato, potencial hídrico do meio e temperatura de 
germinação. 

Os efeitos da luz na germinação podem ser agrupados em três 
categorias principais: 

a) efeitos de exposição curta: a germinação é estimulada ou 
inibida dependendo do comprimento de onda, numa densi
dade mínima de fluxo de fótons (fluência) em tomo de 1 
µ mol m- 1• A saturação da resposta ocorre em fluências 
relativamente baixas (ao redor de 100 µmo! m- 2), sendo 
chamada de resposur de baixa fluência (RBF); 

b) efeitos de exposição curtíssima: as sementes apresentam 
uma resposia de fluência muiLO baixa (RFMB), saturando 
em fluências da ordem de O, l µmol m- 1; 

c) efeitos de exposição longa: a resposur de alta irradiância 
(RAI) é dependente da composição espectral e, principal
mente, da irradiância (energia ou fótons por unidade de 
área por unidade de tempo), necessitando de exposições 
prolongadas e altas intensidades luminosas. 

O tipo de resposta da semente à luz depende, dentre outros 
fatores, do lote, dos pré-tratamentos (por exemplo, tratamento 
térmico), condições de 1naturação e pós-dispersão e das condições 
de realização do experimento. Assin1, u1na 1ncsma espécie pode 
apresentar os três tipos de resposta à luz (RFB, RFMB e RAI), 
como observado em certas variedades de Lactuca sati11a (alface): 
quando a semente é previamente tratada com temperatura alta, 
a resposta muda de RFB para RFMB; ao passo que exposições 
prolongadas a irradiâncias acima de 100 µmol m-z s-1 inibem a 
ge.rmínação. 

A resposra do àpo RFB é mediada pelo fitocromo B, enquanto 
RFMB e RAI são mediadas pelo fitocromo A. Experimentos rea
lizados com mutantes de Arabidopsis sugerem também a parti
cipação do fator temperatura no controle da germinação pelo 



fitocromo. Assim, nessas sementes o fitocromo A controlaria a 
germinação em temperaruras mais elevadas, e o fitocromo E em 
temperaturas mais baixas. O fitocromo B participaria da germi
nação numa faixa mais ampla de temperatura. 

A percepção da luz pela semente é determinada, em última 
análise, pela dinâmica do fitocromo, que, por sua vez, é influen
ciada pela intensidade e qualidade da luz. Diversos componentes 
do arnbiente e da própria semente "filtram" a luz que atinge o 
embrião, alterando a irradiância e a proporção dos comprimentos 
de onda percebidoo pelo fitocromo, conforme ilustrado na Fig. 
20.10. Como exemplo, na faixa de 400 a 800 nm, a luz que alcança 
a profundidade de 3 mm num substrato de areia úmida é mais rica 
em comprimentos de onda longoo do que curtoo, ou seja, contém 
mais vermelho extremo do que vermelho. A mesma tendência é 
observada em tegumento.s de algumas sementes, como maxixe. 
Mesmo a serapilheira (camada superficial de material orgânico 
em decomposição, especialmente vegetal, em solos de florestas) 
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FIGURA 20.1 O 
Esquema simplificado dos principais "filtros" naturais da luz que 
atinge o embrião. Os números em vermelho representam valores da 
razão V NE antes e após alguns "filtros", sendo que a espc.ssura das 
setas indica a intensidade luminosa relativa. 
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pode modificar a proporção de vermelho e vermelho extremo, 
além, é claro, de reduzir a irradiância sobre o solo. 

Sementes maiores ou de espécies em estágios sucessionais 
mais avançados tendem a ser indiferentes ou ter a germinação inibida 
pela luz branca, enquanto as sementes pequenas ou de plantas 
pioneiras necessitam de luz para germinar. A luz filtrada pelo dossel, 
rica em vermelho extremo, atua inibindo a germinação especial
mente de espécies considerada pioneiras (rabeia 20.2). Nesses casa;, 
a luz pode atuar como u1n sinal que permite à semente (no caso das 
embaúbas) detectar a presença de clareiras ou aberturas no dossel. 

Um modelo para o modo de ação do fitocromo no conuole da 
germinação é ilustrado na Fig. 20. 7, de acordo com estudoo reali
zaclos em Ambidopsis. A luz vermelha produz Fve, que poderá acuar 
de duas maneiras: a) reprimir a atividade do faror de cranscrição 
SPT (SPA TULA), repressor de um gene requerido para a produção 
de uma forma ativa da giberelina, e b) desencadear a degradação 
do fator PIFI (PHYTOCHROME INTERACTING FACTOR 1), 
que ativa a expressão de um gene do catabolisrno da gibcrelina ativa. 
Desse modo, no caso de Arabidopsis, a luz vermelha promoveria a 
germinação por intermédio do aumento da síntese de gibcrclinas. 

TEMPERATURA 

As flutuações térmicas às quais as sementes são continuamente 
expostas constituem um sinal importante do ambiente no conuole 
das diferentes etapas do desenvolvimento das plantas. Na semente, 
a ten1peratura acua tanto na indução e quebra da dormência, 
quanto no crescimento embrionário. A ação da temperatura pode 
ocorrer já na fase de desenvolvimento, como e1n Amaranthu.s 
retroflexus (caruru), no qual te1nperaturas 1nais elevadas na ma tu· 
ração da semente na planta-mãe podem promover um aumento 
na capacidade de germinação. Em algumas espécies de climas 
temperados, temperaturas elevadas na maturação também podem 
induzir dormência na semente. 

A germinação da semente não dormente é balizada pelas 
chamadas tanpeTaturas cardeais, ou seja, as temperaturas máxima 
(f ~1), mínima ou base (f.,) e ótima (f .J para que a germinação 
ocorra. As temperaturas cardeais são parãmecros fisiológicos 
característicos de cada semente ou população. A temperatura 
(ou faixa ténnica) ótima é aquela que resulta no maior número 
de sementes germinadas em menor te1npo, ou seja, a que produz 
maior germinabilidade (capacidade de germinação) e velocidade 
de germinação (Fig. 20.11) . 

Em algumas situações, as faixas térmicas ótimas de germina
bilidade e de velocidade não são coincidentes, como ocorre em 
Sa/l/Ía hispanica, podendo mesmo ser completamente separadas. 
Em Cathararuhus roseus (vinca), entretanto, a velocidade ótima 
inclui-se dentro da faixa de germinabilidade máxima. 

Em geral, a velocidade de germinação é mais sensível às varia
ções de temperatura do que a germinabilidade, sendo assim usada 
para a definição do intervalo infra-ótimo entre T b e T °'' no qual 
a velocidade aumenta com a temperatura, e do intervalo supra
ótimo entre T°' e T r.tt onde a velocidade di.Jninui (Fig. 20.11). 
A. relação entre velocidade e temperatura nos intervalos infra
e supra-ótimos na maioria dos casos é linear, permitindo que a 
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Espécie 
Germinação 

Escuro Luz branca V ermelbo extremo Sob d05sel 

Carica papaya Não germinou Alta Não germinou Muito baixa 

Cecropia obUl.Sif olia Não germinou Alta Não germinou Muito baixa 

Ficus insipide Não germinou Alta Média Baixa 

Piper auritum Não germinou Alta Não germinou Muito baixa 

Croton floriburulus Alta* Alta* Muito baixa 

Miconia c/10.miriois Não germinou Alta Alta** Alta 

Solanum gracilliamun Não germinou Muito baixa Não germinou•• Não germinou 

•Regime de temperatura alternante 20-3D°C; **iluminaç.ão rica em VE (baixa razão VNE). 

mesma possa ser analisada segundo modelos como o de graus · 
dia. Esse modelo pressupõe que na faixa infra-ótima a germi
nação de uma semente dependa do acúmulo de certa quanti· 
dade de "graus · dia" (0J, variável de semente para semente, de 
acordo com a expressão a, = (f - T Jc.. onde T é a temperatura 
ambiente e r. é o tempo necessário para a germinação de uma 
dada semente (representada por uma fração percentual g). De 
acordo com esse modelo, considerando-se que 0

1 
é característica 

de cada semente, e que o parâmetro Tb varia muito pouco (ou 
não varia) dentro da população, quanto maior a diferença entre 
T (fator ambiental) e Tb (parâmetro da semente), menor o tempo 
(r.) necessário para a germinação dessa semente. 

Na faixa supra-ótima, onde a velocidade decresce com o 
aumento da temperatura, a germinação não depende mais do 
acúmulo de graus ·dia, o qual já teria atingido seu valor máximo 
na temperatura ótima. Desse modo, o parâmetro graus · dia (agora 
representado simplesmente pelo símbolo 0) torna-se praticamente 
constante dentro de toda a população de sementes, ao passo que 
na faixa infra-ótima ele pode variar de semente para semente. 
Portanto, acima de T "'' a relação entre os tempos de germinação 
e a temperatura pode ser representada pela fórmula 0 = (T Mc.J -
ntg, onde T M(I) (ou T ,w) indica que o parâmetro temperatura 
máxima não é constante, mas varia dentro de uma população de 
sementes. Assim, a exemplo do que ocorre na faixa infra-ótima, o 
tempo que uma semente levará para germinar numa dada tempe
ratura T dependerá da diferença entre T MW e T, mas nesse caso 
o que irá determinar a distribuição dos tempos de germinação 
de cada semente será o parâmetro TMW• e não o acúmulo de 
graus · dia (0). 

Portanto, a temperatura deve simplesmente adiantar ou 
arrasar a germinação, sem contudo alterar de maneira signifi
cativa a ordem da distribuição dos períodos de germinação. Se 
imaginarmos, por exemplo, que numa população de sementes 
existam as "rápidas" (as primeiras sementes a germinarem), as 

"intermediárias" e as "lentas", uma semente do grupo das rápidas 
provavelmente irá sempre germinar antes de uma do grupo das 
lentas, independentemente da temperatura. A influência da 
temperatura simplesmente tomaria a distribuição de freqüên
cias de germinação das sementes mais agrupada (sincronizada) 
ou mais espalhada ao longo do tempo. Os fatores determinantes 
de uma semente ser mais lenta ou mais rápida do que a outra 
seriam seus parâmetros fisiológicos Tb e T M· 

Em geral, sob condições naturais, a semente está exposta a 
um ambiente no qual a temperatura exibe uma variação cfclica. 
Essa flutuação tem sido considerada, juntamente com a luz, um 
importante fator ecológico para a percepção do microarnbiente 
pela semente. A amplitude térmica (diferença entre as tempera
turas máxima e mínima de um ciclo), por exemplo, pode indicar 
a distância de uma semente enterrada cm relação à superfície 
do solo, já que essa diferença tende a diminuir com o aumento 
da profundidade. Em laboratório, uma simulação das condições 
naturais pode ser feita através de experimentos com temperaturas 
alternantes, onde as serncntcs são expostas alternadarnente a duas 
temperaturas, en1 ciclos de 24 horas. Na análise da resposta da 
semente à alternância térmica deve-se levar cm conta, além da 
amplitude, outras variáveis, tais como número de ciclos, tempera
turas máxima e mínima, tempo de exposição a cada temperatura, 
temperatura média e velocidade de mudança da temperatura. 

Na germinação de sementes, os efeitos da temperatura estão 
relacionados principalmente a dois processos: a) transconfor
mação de macromoléculas, especialmente proteínas, e b) regu
lação da expressão gênica. A transconformação - mudança na 
configuração espacial da estrutura molecular - pode significar, 
em se tratando de uma enzima, uma alteração em sua capaci
dade de catálise e, portanto, na velocidade das reações químicas 
na célula. Mostrou-se também que Autuações térmicas acentu
adas (temperaturas baixas ou altas) podem ativar ou reprimir 
genes específicos, alterando assim o programa morfogenético da 
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semente. Assim, por exemplo, temperaturas elevadas ou baixas 
podem levar à expressão de proteínas específicas, chamadas proteí
nas de c/wque térmico (HSP), provavelmente relacionadas a meca

nismos de proteção da célula em condições térmicas desfavoráveis 
que envolvem, por exemplo, a estabilização da estrutura tridi
mensional de proteínas. 

POTENCIAL HIDRICO 

A água é o principal fator para o início da germinação, conside
rando-se que o embrião não cresce a menos que haja uma entrada 
de água nos tecidos, suficiente para gerar pressão de rurgescência 
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FIGURA 20.11 
Esquema dos efeitos do potencial de água e da temperatura na germi· 
nação. A. Relação entre velocidade de germinação e o potencial de 
água; áreas verde e vermelha indicam, respectivamente, faixa de 'V 
onde ocorre e não ocorre germinação. B. Relação entre tempera
tura (ºC) e velocidade de germinação (!/tempo médio); área verde 
indica intervalo térmico ótimo; áreas amarelas indicam os intervalos 
infra-ótimo (entre temperaturas base e ótima) e supra-ótilno (entre 
temperaturas ótima e máxima); áreas vermelhas indicam tempera· 
turas em que não há germinação. C. Relação entre potencial hídrico 
base ('l'i...J e temperatura; áreas coloridas, idem B. D. Efeito de dife· 
rentes temperaturas nas distribuições dos valores de 'Voo.. dentro de 
um populaçã.o de sementes; linha base representa diferentes valores 
de '11, com os menores valores à esquerda (- ) e os maiores à direita 
( +); áreas verde e vermelha indicam, respecrivamente, faixa de qr 
onde ocorre e não ocorre gemlinação; seta representa 'V do meio. 
(Finch-Savage e Leubner-Mctzger, 2006.) 

necessária para a expansão celular (ver Cap. l, Relações Hídricas). 
Além disso, como mencionado anteriormente (item Embebição), 
a retomada do metabolismo na semente depende do aumento da 
hidratação dos tecidos. 

As sementes responde1n diferentemente à quantidade de água 
no substrato: un1 excesso de água pode tanto promover (como 
em Ludwigia ocrova.lvis) como inibir (exemplo, Spinacia oleracea) 
a germinação. Em geral, sementes de mesófitas requerem um 
substrato saturado de água, porém sen1 alagan1ento, para uma 
boa germinação. 

A deficiência de água durante o desenvolvimento da semente 
também pode afetar sua germinação. Em soja, se a planta sofrer 
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estresse hídrico durante a fase de enchimento do grão, a germi
nação diminui proporcionalmente ao número de dias de estresse. 
Já em espécies arbóreas de cerrado, sementes dispersas na 
estação seca podem germinar mais rapidamente do que sementes 
disseminadas na estação chuvosa, as quais apresentam maior 
dormência. 

No solo, o gradiente de potencial de água entre o meio e a 
semente sofre a influencia de inúmeros fatores, variando ao longo 
do tempo. A embebição, por exemplo, leva a um aumento do 
potencial hídrico (valor menos negativo) da semente ('I'.....) e 
a uma redução do potencial hídri.co do solo (valor mais nega
tivo) nas imediações da semente. O aumento do metabolismo na 
semente germinante, por sua vez, eleva a quantidade intracelular 
de substâncias osmoticamcnte ativas, tendendo a reduzir 'I' ,..... 
Além disso, processos de drenagem da água e de evaporação 
também contribuem para as alterações nos gradientes de poten
cial hídrico na interface solo-semente. Demonstrou-se também 
que a topografia da 1esca (lisa, reticulada, con1 espinhos, etc.) e 
o tan1anho da semente cm relação ao tamanho das partículas do 
solo apresentam efeitos significativos sobre as relações hídricas, 
modificando a área de contato entre a testa e o solo. 

A dependência da germinação em relação ao potencial hídrico 
('I') é similar ao efeito da redução da ten1peratura na faixa infra
ótima. Portanto, assim como a temperatura, a diminuição do 
'I' no meio provoca uma redução na velocidade de germinação 
ou mesmo na germinabilidade, dependendo do 'I'. Desse modo, 
também existem modelos que quantificam a germinação em 
função do 'I', levando-se cm conta a existência de um relação 
linear entre 'I' e velocidade de germinação até um valor mínimo 
de potencial conhecido como "1-base ('l'J. Portanto, o 'l'bé um 
parâmetro que indica o limite mínimo de potencial de água no 
qual a semente é capaz de completar a germinação (Fig. 20.11). 
Assim, o tempo que a semente dem.ora a germinar pode ser calcu
lado em função do acúmulo de uma certa quantidade de 'I' · 
dia (0iJ - de maneira análoga aos graus · dia - de acordo 
com a expressão ali = ('I' - "'bw)t,, onde "'é o potencial de 
água do meio e a notação 'l'bW indica que o 'l'b varia de semente 
para semente, ou seja, cada semente tem um valor de 'I' mínimo 
necessário para sua genninação. Gráficos da velocidade de germi
nação de grupos de sementes em função do 'f! têm resultado 
em curvas lineares - como aquela mostrada na Fig. 20.llA 
- e paralelas, mostrando que 011 (calculado como o inverso da 
inclinação de cada curva) é relativamente constante dentro da 
população. Considerando-se, portanto, que o parâmetro eH é 
essencialmente o mesmo para todas as sementes da população, 
a distribuição dos tempos de germinação de cada semente, numa 
dada temperatura e potencial de água, é determinada pela distri
buição dos valores de 'l'bW dentro de cada semente. Quanto mais 
o '11 do meio exceder o "1 bW da semente, mais rápido essa semente 
irá germinar, ou seja, menor o valor de i-.-

Experimentos mostram que a distribuição de 'l'bw na popu· 
lação de sementes pode variar com a temperatura, particular
mente na faixa supra-ótima (Fig. 20.1 lC). Nesse intervalo, 
quanto maior a temperatura, ou seja, quanto mais ela estiver 
próxima de TM, maior (menos negativo) é o 'V-base, sendo que 

a curva de variação do 'l'bW cm relação à temperatura tende 
a alcançar o valor máximo ('I' = zero) justamente quando a 
temperatura atinge o ponto correspondente a T M· Nessa tempera
tura, portanto, a semente deixa de germinar mesmo em água 
destilada. A Fig. 20.110 mostra que o aumento da temperatura 
faz com que a distribuição dos valores de 'I' b das sementes tenda 
para a direita, em direção a valores maiores. Inicialmente apenas a 
velocidade de germinação é afetada, mas a partir de temperaturas 
onde eventualmente ocorram valores de 'l'b maiores do que o 'V 
ambiente, a germinação final também é reduzida, chegando a ser 
nula, como exemplificado na curva pontilhada mais à direita do 
gráfico (Fig. 20.11 D). O 'I' b também pode variar em função do 
estado de dormência ou não dormência da semente (Fig. 20.12), 
como será discutido no item Dorméncia. 

Embora a deficiência de água no meio possa retardar ou mesmo 
inibir totalmente a germinação, sabe-se que um estresse hídrico 
temporário pode, en1 n1uitos casos, estimular a velocidade de 
emergência da radícula. A cmbebição prévia das sementes numa 
solução osn1ótica, principahnente de polietilenoglicol (PEG) ou 
manitol, inibe a quantidade e a velocidade de entrada de água, 
impedindo assim a protrusão radicular. Após esse tratamento, 
também chamado de osmocondicionamento, procede-se à secagem 
da semente, que então poderá ser colocada para germinar nas 
condições desejadas. O tratamento sincroniza a germinação e as 
sementes se tomam menos sensíveis à temperatura e a condi
ções de hipóxia. O efeito do osmocondicionamento tem sido 
associado a diversos processos celulares, entre eles a síntese de 
RNA e proteínas, aumento da produção de etileno e aumento da 
atividade das enzimas catalase e superóxido dismurase, reduzindo 
assim processos oxidativos especialmente na membrana. 

A água não só é fator detenninante do processo de germi
nação propriamente dito, como também pode atuar na quebra 
da dormência. Sementes da planta aquática Eichhamia crassipes 
(aguapé). por exemplo, necessitam de um período de desseca
mento para adquirir a capacidade de germinar após nova reidra
tação. 

FATORES QUÍMICOS 

Substâncias orgânicas (alcloquí1nicos) e inorgânicas (íons) podem 
influenciar a gemlinação de sementes no solo. Nonnalmente, pelo 
fato de as sementes apresentarem-se relativamente supridas de 
íons, sua dependência de minerais para a germinação não chega 
a ser muito grande, dependendo é claro do conteúdo de reservas 
na semente madura. Uma exceção pode ser feita ao nitrato, que, 
além de ser amplamente utilizado como promotor da germinação 
em inúmeras espécies, parece atuar, juntamente com a luz e a 
temperatura, como un1 sinal do ambiente. O nitrato pode indicar 
a presença de clareiras numa floresta, já que nesses microam
bientes - além da variação da luz e temperatura - a disponi
bilidade do íon tende a ser maior devido a uma menor absorção 
por sistemas radiculares. 

Os efeitos do nitrato nas sementes cem sido associados não só 
à promoção da germinação propriamente dita, como também à 
quebra da dormência, como observado cm sementes de Brachiaria 
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brizantha - uma gramínea de origem africana extensivamente 
usada como forrageira no Brasil - e Panicum maximum (capim· 
colonião). Em geral, a resposta da semente ao nitrato é depen· 
dente da luz e/ou da temperatura, sendo comum em sementes 
fotossensíveis de Plancago lanceolata e Sinapis arvensis (mostarda) 
a substituição da necessidade de luz pelo íon, enquanto em Sisyrn
britun officinale os efeitos são sinérgicos. O aumento da sensibili· 
dade das sementes ao fitocromo Fve pelo nitrato pode ser através 
de um receptor protéico na membrana, aumentando a afinidade 
dessa proteína pelo fitocromo. A ligação receptor- fitocromo, por 
sua vez, desencadeará uma série de reações em cascata, levando 
ao crescimento do embrião. 

Vale ressaltar que estudos realizados em plantas de Arabidopsis 
Ihaliana mostraram que o íon nitrato desempenha um papel regu
lador intenso sobre a expressão de genes AtlPT, estes responsáveis 
pela síntese de isopentenil ttansferase, uma enzima chave na bios
síntese de citocininas nas plantas (Takei et al., 2004). 

Quando em excesso, os íons em geral podem alterar ou inibir 
a germinação. Em condições de salinidade, algumas sen1entes 
(como de rabanete) podem adquirir sensibilidade à luz, a qual 
passa a inibir a germinação. 

Substâncias orgânicas (como fenilpropanóides e derivados 
do ácido benzóico) liberadas por n1aterial vegetal vivo ou morco 
também podem influenciar a germinação no ambiente natural. 
A maior parte dessas substâncias (coletivamente denominadas 
alelopáticas) atua inibindo a germinação, embora outras possam 
promover, como o estrigol, substância encontrada no exsudado 
de raízes de Sorghum bicolor, que induz a germinação de uma 
angiosperma parasita, Slriga asiacica. São inúmeras as espécies que 
produzem substâncias potencialmente alelopáticas, dentre elas 
Sorghum halepense (capim-massambará), Cyperus rocundus (tiri· 
rica). Brachiaria decumbens e Ococea odmifera (canela-sassafrás); 
entretanto, ainda são poucas as evidências que demonstrem seu 
efeito sobre a germinação em condições naturais. 
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usada como forrageira no Brasil - e Panicum maximum (capim· 
colonião). Em geral, a resposta da semente ao nitrato é depen· 
dente da luz e/ou da temperatura, sendo comum em sementes 
fotossensíveis de Plancago lanceolata e Sinapis arvensis (mostarda) 
a substituição da necessidade de luz pelo íon, enquanto em Sisyrn
britun officinale os efeitos são sinérgicos. O aumento da sensibili· 
dade das sementes ao fitocromo Fve pelo nitrato pode ser através 
de um receptor protéico na membrana, aumentando a afinidade 
dessa proteína pelo fitocromo. A ligação receptor- fitocromo, por 
sua vez, desencadeará uma série de reações em cascata, levando 
ao crescimento do embrião. 

Vale ressaltar que estudos realizados em plantas de Arabidopsis 
Ihaliana mostraram que o íon nitrato desempenha um papel regu
lador intenso sobre a expressão de genes AtlPT, estes responsáveis 
pela síntese de isopentenil ttansferase, uma enzima chave na bios
síntese de citocininas nas plantas (Takei et al., 2004). 

Quando em excesso, os íons em geral podem alterar ou inibir 
a germinação. Em condições de salinidade, algumas sen1entes 
(como de rabanete) podem adquirir sensibilidade à luz, a qual 
passa a inibir a germinação. 

Substâncias orgânicas (como fenilpropanóides e derivados 
do ácido benzóico) liberadas por n1aterial vegetal vivo ou morco 
também podem influenciar a germinação no ambiente natural. 
A maior parte dessas substâncias (coletivamente denominadas 
alelopáticas) atua inibindo a germinação, embora outras possam 
promover, como o estrigol, substância encontrada no exsudado 
de raízes de Sorghum bicolor, que induz a germinação de uma 
angiosperma parasita, Slriga asiacica. São inúmeras as espécies que 
produzem substâncias potencialmente alelopáticas, dentre elas 
Sorghum halepense (capim-massambará), Cyperus rocundus (tiri· 
rica). Brachiaria decumbens e Ococea odmifera (canela-sassafrás); 
entretanto, ainda são poucas as evidências que demonstrem seu 
efeito sobre a germinação em condições naturais. 
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Substâncias orgânicas aplicadas ao solo, incluindo-se os herbi· 
cidas e pesticidas, podem estimular ou mesmo inibir a germinação. 
O 2,4-D (ácido 2,4-diclorofenoxiacético), por exemplo, aumenta 
a dormência de Chenopodium album, enquanto o glifosato esti
mula a germinação de Amaranrhus rctrofle.xus. 

O pH também pode influenciar a germinação de sementes, 
principalmente em ensaios de laboratório, onde se recomenda um 
pH na faixa de 6,0 a 7 ,5 - o que pode ser conseguido através do 
uso de tampões no meio. 

Na fase de desenvolvimento, cm geral, a adição de nutrientes 
minerais (particularmente o niuogênio) à planta-mãe resulta em 
uma progênie com menor grau de dormência, embora existam 
relativamente poucos trabalhos tratando desse efeito. 

FATORES BIÓTICOS 

No ambiente natural, as sementes sofrem a influência de outras 
plantas e animais, que interagem continuamente com os fatores 
físicos, modificando o microan1biente onde se encontra a semente, 
como por exemplo: a) depleção de água e íons da rizosfera pela 
ação do siste1na radicular; b) liberação de substâncias voláteis 
(como o octiltiocianaco) por fungos presentes no solo, que podem 
estimular a germinação; c) ação de larvas de insetos que pene
tram na semente, podendo causar danos ao cegumento e/ou ao 
embrião, neste último caso inviabilizando a semente; d) deslo
camento de frutos e sementes - como a mamona e a copaíba 
(Copaif era langsdorffií) - por formigas, que ao transportarem 
o material vegetal para seus ninhos podem levar a semente a 
microambientes mais propícios à sua germinação e/ou conser
vação; e) remoção do arilo (excrescência que se forma sobre a 
superfície do tegumento de algumas sementes) por formigas, por 
exemplo, promove a germinação de sementes, como em Calathea 
sp. (Marantaceae); e Q microrganisn1os do solo, como ~ocoooccer 
chroococcum, que podem inibir a germinação. 

Interações entre sementes e fatores bióticos podem ser baseante 
complexas, como no caso de orquídeas e micorrizas. Neste caso, 
a semente não apresenta praticamente nenhuma substância de 
reserva, e sua germinação depende extensamente da associação 
com um fungo micorrízico. Tendo penetrado na semente ou no 
protocormo (embrião cm início de germinação), o fungo absorve 
matéria orgânica (como a celulose) do meio externo, transfor
mando-a em açúcares simples, os quais são transportados para 
o interior das células do en1brião através das hifas da micorriza. 
Digerindo as hifas internas do fungo, a planta obtém estes e oucros 
metabólitos necessários para sua germinação e crescin1ento, ao 
passo que o fungo vai invadindo novas células de seu hospe
deiro. 

Pode-se também considerar co1no influência biótica o efeito, 
sobre a germinação, do posicionamento da semente no órgão 
ou em diferentes partes da planta-mãe, particularmente em 
relação à maior ou menor distância da fonte de nutrientes, 
o que afetaria a disponibilidade de energia para o embrião. 
Em Bidens pilosa (picão-preto), a disposição do aquênio no 
capítulo produz um dimorfismo morfológico - os aquênios 
centrais são maiores do que os periféricos - e fisiológico no 

fruto, enquanto em Commelina virginica (trapoeraba) as flores 
aéreas e subterrâneas (cleistogâmicas) produzem sementes 
com comportamentos germinativos diferences. O heteromor
fismo (literalmente, variação da forma) das sementes deve
se ao fato de que seu desenvolvimento é afetado por fatores 
genéticos, fisiológicos e ambientais, não se processando de 
maneira uniforme dentro de uma população, ainda que as 
plantas cresçam no mesmo ambiente. 

Estudos realizados em leguminosas mostram que características 
morfológicas e coloração do tegumcnco, como em Glycine max e 
Croia/.aria, podem determinar seu grau de permeabilidade à água, 
o que por sua vez afeta a qualidade fisiológica da semente. 

Quanto ao tamanho, em muitos casos são descritas correla
ções positivas entre a massa da semente e a capacidade de germi· 
nação, vigor e/ou sobrevivência das plântulas, mas isso está longe 
de constituir uma regra geral. Assim existem espécies, tais como 
Hypiis suaveolens, nas quais se1nentes grandes apresentam germi
nabilidade mais elevada do que sementes pequenas; espécies nas 
quais a germinação de sementes pequenas tende a ser 1naior (p. 
ex., Rumex crispus); e espécies cuja capacidade de germinação 
é independente do tamanho da semente (como o milho). Em 
algumas espécies de sen1ences grandes, um elevado investimento 
metabólico na produção de envoltórios faz com que o desenvol
vimento posterior da plântula ocorra em taxas menores, produ· 
zindo uma correlação negativa enue massa da semente e taxa 
de crescimento relativo. 

VIABILIDADE 

A capacidade de uma semente em reter seu potencial germina
tivo é denominada viabilidaâe, enquanto ionge1iidade é o tempo 
durante o qual a semente conserva sua viabilidade. Em termos 
ecológicos, a viabilidade possui um papel extremamente impor
tante em espécies colonizadoras ou pioneiras, sujeitas a ambientes 
desfavoráveis e com amplas oscilações em termos de umidade e 
temperatura. Associada a outros mecanismos, como a dormência, 
a viabilidade pode garantir o potencial gemlinativo (e, portanto, 
a sobrevivência da progênie) ao longo do tempo. 

A longevidade de uma semente na fase pós-dispersão é 
em geral definida durante o seu pcrfodo de desenvolvimento. 
Enquanto algumas sementes sofrem uma acentuada desidratação 
e adquirem tolerância ao dessecamento na fase de maturação, 
outras não apresentam tais caracterfsticas (ou as apresentam em 
grau bem menor), sendo dispersas com conteúdos de água rela
tivamente elevados. 

As primeiras são conhecidas como ortodoxas, por compor
tarem-se de um modo relativamente previsível durante o armaze
namento, apresentando maior longevidade quando armazenadas 
em ambientes com umidade e temperatura baixas. Seu período 
de viabilidade em condições controladas pode ser previsto, com 
maior ou menor precisão, de acordo com modelos matemáticos 
baseados em alguns poucos parâmecros característicos da espécie 
ou lote de sementes. Incluem-se nesse grupo as sementes das 
principais culturas destinadas à produção de grãos e sementes de 
espécies pioneiras em geral. 



As sementes que não passam pela fase de desidratação rápida 
durante o desenvolvimento são classificadas como recalcitrantes 
por apresentarem um comportamento muitas vezes imprevi
sível durante o armazenamento. São sensíveis à dessecação e 
conservam um metabolismo ativo após a dispersão e durante o 
armazenamento, ao contrário das sementes ortodoxas. Assim, 
enquanto sementes ortodoxas têm sua longevidade prolongada 
com níveis de 'I' interno da ordem de - 350 MPa, sementes 
recalcitrantes deixam de ser viáveis com 'I' na faixa de -1,5 a 
- 5,0 MPa. De um modo geral, sementes recalcitrantes mantêm 
níveis elevados de hidratação e atividade metabólica durante 
toda a fase de maturação e, após a dispersão, parecem comutar 
precocemente seu metabolismo para o "modo" germinação. Essa 
mobilização precoce de metabólitos e a ativação da maquinaria 
metabólica devem provocar uma demanda crescente por água, 

Espécie Família 

Acacia conugera MIMOSACEAE 

Amaranthus 11iridis AMARANTHACEAE 

BerthoUetia excelsa LECYTHIDACEAE 

Carapa guianensis MELIACEAE 

Ceàrella odoraca MELIACEAE 

Ceiba pentanàra BOMBACACEAE 

Cordia aUiodora BORAGINACEAE 

Eut.erpe edulis ARECACEAE 

Galinsoga parviflora ASTERACEAE 

Hevea braziliensis EUPHORBIACEAE 

lnga punctata MIMOSACEAE 

Mangif era indica ANACARDIACEAE 

Mimosa pudica MIMOSACEAE 

Mirabilida jalapa NYCTAGINACEAE 

Nectandra a1nbigens LAURACEAE 

Pouteria campechiana SAPOTACEAE 

Sapindus saponaria SAPINDACEAE 

Senna mufrijuga CAESALPINIACEAE 

Simarouba amara SIMAROUBACEAE 

Theobroma grandiflmum STERCULIACEAE 

Viro/a surinamensis MYRISTICACEAE 
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levando eventualmente o embrião a uma condição de estresse 
hídrico. 

O padrão recalcitrante é relativamente comum em espé
cies não pioneiras de florestas tropicais (Tabela 20.3). Tem-se 
observado também que espécies recalcitrantes parecem inve
stir mais no acúmulo de energia potencial (reservas) do que nos 
envoltórios, de modo a produzir sementes de maior tamanho e 
tegumentos permeáveis à água. Entre os métodos pesquisados 
visando à conservação ex situ de sementes recalcitrantes estão a 
cultura de embriões in 11itro e criopreservação (armazenamento 
em nitrogênio líquido, por exemplo.). 

Nem todas as espécies são tipicamente recalcitrantes ou orto
doxas, verificando-se a existência de comportamentos interme
diários, cujas respostas dependem da sensibilidade ao desseca
mento, resposta à armazenagem "úrnida" e tolerância ao resfria-

Recalcitrante Ortodoxa 

X 

X 

X 

X 

X(?) 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X(!) 

X 

X 

X 

X 
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mento. Existem, por exemplo, sementes que toleram desidra
tação (-90 a - 250 MPa) mas se tornam sensíveis ao frio nessas 
condições. 

Dentre os fatores que contribuem para redução da longevi
dade de un1a semente incluem-se: aumento na peroxidação de 
lipídios (oxidação de ácidos graxos pela enzima peroxidase, à 
custa de peróxido de hidrogênio) e acúmulo de radicais livres, 
como por exemplo Oi - e OH- ; deterioração da membrana; e 
redução na atividade de enzimas responsáveis pela destoxifi
cação. Em sementes como girassol e arroz, por exemplo, observa
se uma redução na atividade da enzima transferase da gluta
tiona, que catalisa a conjugação da glutationa com inúmeros 
substratos citotóxicos, tais como os produtos de processos oxida
tivos desencadeados por radicais hidroxílicos. Um exemplo desses 
produtos são os peróxidos de lipídios de membranas. 

Com a embebição, há um aumento do metabolismo e das 
trocas de matéria e energia com o meio externo, permitindo uma 
maior dissipação de entropia e, portanto, uma menor desorga
nização do sisten1a (a se1nente). Diversas pesquisas n1ostran1 que 
a longevidade de sementes hidratadas tende a ser maior do que a 
de sementes conservadas com baixos níveis de umidade. No ambi
ente natural a hidratação parcial, ou mesmo ciclos de hidratação/ 
desidratação, podem manter um nível 1netabólico que permite à 
semente reparar os danos causados, por exemplo, pela oxidação 
lipídica, sem comprometer excessivamente suas reservas, já que 
a respiração estabiliza-se num patamar suficientemente baixo. 

Alén1 dos testes de germinação, os indicadores mais utilizados 
da perda de viabilidade de sementes são: redução do quociente 
respiratório (OJ C01); aumento na permeabilidade da membrana, 
avaliada pelo vazamento de solutos de sementes ou tecidos em 
solução; decréscimo na atividade desidrogenásica, avaliada pelo 
teste de tetrazólio; e redução na síntese de ácidos nucléicos, 
proteínas e carboidratos. Além desses, outros parâmetros têm 
sido usados, tais como: aumento na síntese de etano, que é um 
indicador da peroxidação de lipídios; redução da atividade beta
amilásica (relatada em arroz) e outras enzimas, tais como celu
lase, peroxidase, descarboxilase do ácido glutâmico; aumento na 
síntese de ácido abscfsico; e diminuição na produção de etileno, 
que parece ser um indicador bastante precoce da deterioração 
de embriões em Araucaria. 

DORM~NCIA 

O conceito de dormência 
Uma semente não dormente (quiescente) é aquela capaz de 
germinar na maior amplitude possível de fatores do ambiente 
fisico, considerando-se os limites impostos pelo seu genótipo. 
Algun1as sementes, porém, não germinam mes1no quando 
colocadas en1 meio com disponibilidade de água, ten1peratura 
adequada e condições atmosféricas normais, sendo tais sementes 
denominadas dormentes. Uma definição recente, proposta por 
Baskin e Baskin (2004), considera dormente a sen1ente incapaz 
de germinar, num determinado período de tempo, quando 
exposta a condições ambientais que normalmente permitiriam 

a germinação se essa semente não estivesse dormente. Segundo 
Labouriau (1983), a dormência é uma alteração restritiva das 
condições exigidas para a germinação, induzida na semente 
após exposição a determinadas condições ambientais durante 
a maturação ou após a dispersão, alteração essa que só pode ser 
removida por tratamentos específicos, chamados de pós-matu· 
ração ou quebra de dormência, também de caráter indutivo. Em 
suma, a dormência structuseruu representa uma modalidade de 
desenvolvimento que define os padrões de resposta da semente 
ao ambiente físico. 

Portanto, a diferença básica entre uma semente dormente e 
uma não dormente é que na primeira existe algum tipo de bloqueio 
interno à germinação, independente das condições ambientais, 
enquanto na quiescente a germinação é limitada pela ausência 
ou insuficiência de um ou mais fatores externos necessários para 
que esse processo ocorra. Esse bloqueio pode ser causado por 
uma alteração - induzida por fatores ambientais e/ou matemos 
- das condições exigidas para que a germinação ocorra. Assim, 
algumas modalidades de dormência podem se expressas pela faixa 
de sensibilidade da semente a determinados fatores ou conjunto 
de fatores ambientais. No caso da temperatura, por exemplo, a 
germinação ocorre desde que a temperatura ambiente (T) esteja 
situada entre Tb e T M (ver item Temperatura), isto é, quando Tb 
< T < T M· Quanto maior a dormência, mais estreita a amplitude 
térmica na qual ela germina ("janela" térmica), ou seja, menor 
a diferença entre T b e T M• até a condição de dormência total ou 
absoluta, quando Tb tende a se igualar a TM· Do mesmo modo, 
quanto menor a dormência, maior o intervalo de temperaturas 
no qual a semente pode germinar. 

Um modelo das relações entre indução e quebra de dormência 
fisiológica (ver adiante) , baseado em estudos realizados coro 
Arabidopsis, é apresentado na Fig. 20.12. Condições ambientais 
específicas podem induzir tanto o estabelecimento como a quebra 
(ou interrupção) da dormência, por intermédio de reações medi
adas por hormônios vegetais. No caso da quebra, por exemplo, 
um maior valor da relação AG:ABA favoreceria a cadeia de 
transdução de sinais disparada pela giberelina, que, por sua vez, 
poderia causar por exemplo uma ampliação da janela térmica 
e/ou uma redução do 'ltb. Essa variação de parâmetros endó
genos da semente possibilitaria que ela germinasse num leque 
n1aior de condições do ambiente físico. Por outro lado, no caso 
da indução da dormência, um aumento da síntese e da sensibi
lidade do tecido ao ABA, associado a uma maior degradação de 
AG, potencializaria as reações de transdução de sinais pelo ABA 
que poderiam acarretar a elevação do valor de 'ltb e/ou reduzir a 
amplitude térmica de gemlinação, permitindo desse modo que 
a germinação ocorresse apenas em condições ambientais muito 
restritas ou simplesmente impossibilitando a germinação em 
qualquer condição. 

Considerando-se os conceitos acima, como é possível saber se 
a ausência de gem1inação numa dada temperatura, por exemplo, 
é um caso de dormência ou quiescência? Supondo-se que uma 
semente viável não germine à temperatura de 35ºC, mas o faça 
quando tratada com um fitorregu lador ou submetida a estratifi
cação, pode-se dizer que a semente estava dom1ente e os trata-
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mentos reduziram sua dormência, capacitando-a a germinar 
àquela temperatura. Uma semente não dormente não germinaria 
mesmo após esses tratamentos de quebra de dormência. 

Classificação da dormência 
Quanto à sua origem, a dormência é geralmente classificada 
como: a) primária ou inata, que já se encontra instalada na 
semente ao final da maturação na planta-mãe, e b) secundária 
ou induzida, quando se instala cm sementes maduras após a 
dispersão. A dormência secundária, em geral, surge quando a 
semente encontra uma situação de estresse ambiental, como, 
por exemplo, baixos níveis de oxigênio, temperaturas elevadas, 
baixos potenciais hídricos, teores elevados de C02 ou luz rica em 
vermelho extremo. Assim, uma semente quiescente pode tornar
se dormente e vice-versa - na modalidade conhecida como 
dormência cíclica - dependendo respectivamente de fatores 
ambientais de indução e "quebra" de dormência (Fig. 20.13). 

Em relação aos mecanismos envolvidos, a dormência também 
pode ser classificada nas seguintes classes: 

DORMíNCIA FISIOLÓGICA (DF) 

É causada por mecanismos inibitórios envolvendo processos 
metabólicos e o controle do desenvolvimento na semente. Na 
DF operam diversos mecanismos, localizados não só no embrião 
propriamente dito, como também nos tecidos e estruturas adja
centes, especialmente o endospcrma. Pesquisas recentes sugerem 
que diversas modalidades de DF resultam da interação entre o 
potencial de crescimento do embrião e as restrições impostas 
pelos tecidos que o envolvem. Alterações nesse potencial podem 
envolver mudanças na sensibilidade de tecidos do embrião a subs-
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tâncias inibidoras e/ou a expressão de enzimas capazes de hidro
lisar as paredes celulares do endosperma (ver Controle da germi
nação). Em Arabidopsis ihaliana a remoção do tegumento permite 
a germinação, tanto de mutantes com elevado grau de dormência 
como deficientes em gibcrelinas, indicando a importância da testa 
na restrição da emergência da radícula. 

Dentro da DF, costuma-se distinguir dois níveis principais: 
não-profundo ou de curta duração e profundo. No nível não
profundo o embrião cresce e produz plântulas normais quando 
isolado do restante da semente, enquanto na dormência profunda 
o embrião não se desenvolve mesmo quando isolado. A dormência 
profunda, freqüentemente encontrada em espécies arbóreas de 
regiões temperadas, não responde a tratamento com AG e pode 
ser quebrada por longos períodos de estratificação. No nível não
profundo, o controle da donnência situa-se fundamentalmente 
no embrião, mas existe un1a interação com os tecidos adjacentes, 
particularmente o endosperma. Tratamentos com AG podem 
quebrar esse tipo de dom1ência, assim corno tratan1entos de esca
rificação, armazenamento a seco e estratificação (ver Quebra da 
dormência) . 

A dorn1ência relacionada à luz é muitas vezes tratada como um 
tipo particular, já que a não-germinação resulta inicialmente de 
urna condição an1biental inadequada ao crescimento do embrião 
(o que cairia no conceito de quiescência). Entretanto, como a luz, 
através do fitocromo, pode causar alterações no requerimento de 
condições ambientais específicas pela semente, esse fator pode ser 
responsável por um tipo de dormência fisiológica. Um exemplo 
do controle da dormência pela luz é verificado em sementes de 
algumas plantas daninhas que, uma vez enterradas, permanecem 
dormentes até receberem um breve esómulo luminoso, tomando
se quiescentes e germinando em condições adequadas de água e 
temperatura. Sementes de Dcuura ferox, uma daninha de climas 

~ desenvolvimento • W da semente W semente não dormente 
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temperados e subtropicais da América do Sul, são produzidas no 
verão e outono e permanecem dormentes quando deixadas sobre 
a superfície ou enterradas, mas adquirem a capacidade de germinar 
quando sementes encerradas são expostas à luz, o que normalmente 
ocorre durante o cultivo do solo. Assim, o soterramento induz 
na semente uma maior sensibilidade a irradiâncias muito baixas, 
provavelmente numa reação mediada pelo fitocromo A. Em espé· 

cies tropicais pioneiras, é comum a dormência causada pela luz, 
como em Cecrvf>ia glatiovii, Piper arieliru1m e Miconia cinnamomi· 
folia, devido a baixas razões V NE no meio. 

Um problema central em relação à dormência fisiológica é a 
identificação do fator (ou fatores) responsável pelo bloqueio do 
crescimenco da radícula, considerando-se que os eventos celu· 
lares e metabólicos que ocorrem antes do início do crescimento 
são comuns em sementes dormentes e não dormentes. Até o 
momento, nenhum gene em particular pode ser destacado como 
responsável pela incapacidade de crescer do embrião dormente, 
sendo que muitas pesquisas vê1n sendo feitas visando à identifi· 
cação de tais "genes de donnência". 

DORMÍNCIA MORFOLÓGICA 

Refere-se à semente que é dispersa com o embrião não-diferen· 
ciado (estágio de pré-embrião), ou não completamente desen· 
volvido (estágio de "torpedo" ou linear). Desse modo, o embrião 
deverá passar por um período de maturação na semente separada 
da planta-mãe, até adquirir condição de germinar. Em espécies 
tropicais, esse crescimento do embrião é praticamente contínuo no 
ambiente natural, ficando muitas vezes difícil separar os processos 
de quebra da dormência e de germinação propriamente dita. Esse 
desenvolvimento pós-dispersão é afetado pelas condições ambi
entais, principalmente temperatura, umidade e luz. Heracleum 
sphondyllum, por exemplo, requer um período de baixas tempe· 
raturas, enquanto Elaeis guineensis necessita de temperaturas na 
faixa de 35-40ºC. Outros exemplos de espécies com esse tipo de 
dormência são Virola surinamensis e /lex paraguariensis. 

DORMÍNCIA MORFOFISIOLÓGICA 

Nesta 1nodalidade, a se1nente apresenta a1nbas as classes de 
dormência mencionadas anteriorincnte. O embrião deve alca· 
nçar um determinado tamanho crítico, e a DF deve ser quebrada 
por estratificação ou outro tratamento. Em algumas espécies a 
DF precisa ser quebrada antes de o embrião retomar seu desen· 
volvirncnto, enquanto cm outras ambos os processos (quebra 
de dormência fisiológica e crescimento do embrião) ocorrem ao 
mesmo tempo. Sementes de Annona crassiflora (Rizzini, 1973) 
provavelmente se enquadram nessa categoria. 

DORMÍNCIA FÍSICA 

Este é um tipo particular de dormência é causado pela imperme
abilidade dos envoltórios da semente e/ou do fruto, restringindo 
total ou parcialmente a difusão de água ao embrião. É possível 
ainda que tegumentos e envoltórios da semente possam também 

restringir a difusão de oxigênio para o interior da semente, como 
deve ser o caso de sementes de Serenoa repens (Arecaceae) e 
Brachiaria briz.anÚUJ (braquiarão). Em Fabaceae a resistência 
à entrada de água é conferida pela testa, que apresenta uma 
camada de células paliçádicas com paredes secundárias grossas 
e lignificadas (csclercídcos), impregnadas com substâncias de 
natureza hidrofóbica, tais como lipídios, suberina, cutina, subs
tâncias pécticas e lignina. O cegumento pode também conter 
uma mucilagem que se expande na presença de água, formando 
urna barreira à difusão de oxigênio e diminuindo a velocidade 
de germinação. 

Trata-se de uma das modalidades de dormência mais comu
mente citadas em espécies tropicais, como Schkolobium parahyba 
(guapuruvu), Erithrina speciosa, Mimosa scabrella e Senna mulli· . )Uga. 

DORMÍNCIA QUÍMICA 

Inicialmente, enquadrava-se nesta classe a dormência causada 
por inibidores de crescimento presentes no pericarpo. A 
definição foi posteriormente estendida para substâncias produ· 
zidas tanto no fruto como na própria semente e que, translo· 
cadas para o embrião, inibem seu crescimento. Aquênios de 
BU!ens pilosa (picão-prelo), por exemplo, germinam melhor 
quando submetidos a lavagem co1n água corrente, suge· 
rindo a presença de inibidores no aquênio. No caso do picão, 
entretanto, é possível que cais inibidores atuem reduzindo, via 
oxidação, a disponibilidade de oxigênio ao embrião. Inibidores 
têm sido detectados - principalmente por intermédio de bioen
saios - tanto no fruto como na semente, embora seu papel no 
conrrole endógeno da germinação raramente fique estabelecido. 
Em Rosa rugosa, a lixívia de aquênios dormentes inibe a germi· 
nação de embriões isolados de sementes dormentes (dormência 
fisiológica) dessa espécie, mas não é capaz de inibir a germinação 
de embriões não dormentes, ou seja, nesse caso a dormência 
química manifesta-se apenas na presença de dormência fisio
lógica. Portanto, a expressão "dormência qu(mica" deve ser 
aplicada apenas às espécies cujas sementes não apresentam 
dormência fisiológica. 

A presença de inibidores qu{micos (especialmente com· 
postos fenólicos) no pericarpo, na testa ou no próprio embrião 
foi detectada, entre outras, cm Cl10risia speciosa, Copaifera langs· 
dorffii, Myroxylon penâferum e Amburana cearensis. 

Quebra da dormência 
Diferentes procedimentos podem ser usados para interromper a 
dormência em ensaios de laboratório, destacando-se que cada 
espécie deve ter um protocolo específico baseado em suas carac· 
terísticas morfológicas e/ou fisiológicas da semente. 

Alguns dos procedimentos comumente usados são mencio
nados brevemente abaixo. 

a) Estraú/icaçilo: consiste no tratamento da semente hidratada 
con1 uma temperatura baixa (entre 4ºC e 6ºC). Em geral, a 
semente é mantida num substrato úmido que permita um 



bom arejamento. Tem sido usada para casos de dormência 
fisiológica (DF) ou morfológica (OM). 

b) Alternância de temperatura: sementes hidratadas são 

submetidas a um regime de trocas de temperatura, em 
geral alternando-se uma temperatura na faixa de 30"C com 
outra, 10 ou 15 graus abaixo, por exemplo, 8 h a 30ºC e 
16 h a 20ºC. O número de ciclos necessários depende da 

semente. 
c) Pós-maturação a seco: armazenam-se sementes não hidra

tadas, por um período de tempo variável (pode variar de 
alguns dias a vários meses) em temperaturas relativamente 
elevadas, na faixa de 40 a 60ºC. Algumas espécies requerem 
um tratamento curto, de poucas horas, em temperaturas 
elevadas (50-70"C) . 

d) Tratamento químico: consiste na embcbição da semente 
em solução de fitorreguladores, principalmente giberelinas, 

ou nitrato. 
e) Escari{u;açilo: usado principalinente nos casos de dormência 

física, consiste em submeter a semente a algum tratamento 
que facilite a difusão de água ou gases para no seu interior. 
A escarificação pode ser feita por abrasão (por exemplo, 
Hxamento do tegumenro duro), perfuração, imersão em 
substâncias corrosivas (como o ácido sulfúrico concen· 
trado), imersão em solventes orgânicos e imersão cm água 
fervente, entre outros. 

f) Li.xiviação: consiste em manter as sementes i.mersas num 
recipiente com água ou, o que é mais comum, em água 
corrente, durante um determinado tempo, variável de , 
acordo com o material. E un1 método recomendado para 

casos de dormência qufmica. 

Na natureza, diversos fatores, tanto bióticos quanto abióticos, 
podem contribuir para a quebra de dormência em sementes. Alte
rações na cobertura vegetal, por exemplo, podem modificar a 
qualidade da luz, eventualmente levando à quebra de dormência 
causada pela luz em sementes depositadas sobre a superfície do 
solo. A amplitude das flutuações térmicas, especialmente na 
superfície do solo, pode interferir nas propriedades ffsicas do tegu· 
mento duro de a lgumas sementes, diminuindo sua resistência à 
difusão de fluidos. Escarificação natural também pode ser reali· 
zada por insetos e microrganismos presentes no solo, bem como 
por aves e mamíferos por intermédio da ingestão e passagem 
da semente pelo trato digestivo do animal. A chuva, por sua 
vez, pode ajudar a remover substâncias inibidoras presentes nos 
envoltórios da semente, contribuindo assim para a quebra de 
dormência química. 

Temperaturas altas também podem quebrar a dormência em 
ambientes sujeitos a queimadas periódicas. O fogo pode constituir· 
se num i1nportante fator de interrupção da dormencia causada 
por tegumentos rígidos, mas seu efeito dependerá da intensidade 
e duração do estímulo térmico, pois em geral o contato direto 
com a chama causa a morte da semente. Um exemplo sobre a 
ação do fogo sobre a germinação ocorre em sementes de braca
tinga (Mimosa sca&re.lla). 

Germinaçllo 407 

REFE~NCIAS 
Aguiar IB, Pina-Rodrigues FCM e Figliolia MB. Semenzes Floreslflll Tropi. 

cais. Brasllia, ABRA TES, 1993. 
Baskin JM, Basldn CC. A classification system for seed dormancy. Seed 

ScienGe Research, 2004; 14:1-6. 
Bewley JD. Seed gcrmination and dormancy. The Plant Cell, 1997; 

9: 1055-1066. 
Bradford KJ. Watcr stress and the water relations of seed dcvelopment: 

a criticai review. Crop Science, 1994; 34:1-11. 
Bradford KJ et ai. Gene expression prior to radicle emergence in imbibed 

tomaro seeds. ln: Black M, Bradford KJ e Vazquez-Ramos j. (eds.) 
Seed Biolog;y: Ad11ance3 and Applicacions, W allingford, CABI, 2000. 

Cardoso V)M. Genninação e focoblastismo de sementes de Cuctanis 
anguria: influência da qualidade da luz durante a secagem. Revis1a 
Brasileira de FisioL Vegeral, 1995; 7(1):75-80. 

Donohue K. Seeds and seasons: interpreting gennination timing in the 
field. Seed Science and Research, 2005; 15: 175-187. 

Figueiredo PS e Pereira MFA. lmmaturc sceds of Phaseolus 11Ulgaris L: 
dcvclopmcnt, gcrmination and rcproductivc capacity of the resulting 
plants. Re11is1a Brasileira de Botânica, 1985; 8: 169-175. 

Finch.Savagc WE e Leubncr-Metzger G. Seed donnancy and the conrrol 
of genninadon. New Phyrologist, 2006; 171 :501-523. 

Jiao Y et ai. Light·regulated cranscripdonal networks in higher plants. 
Nature Reviews-Genetics, 2007; 8:217-230. 

Kcrmodc AR. Regulatory mcchanisms in the transition from seed devel
opment to gcrminadon: interactions between thc cmbryo and che 
secd environment. ln: Kigel J e Galili G. (cds.) Sud Developmem and 
Germina!ÍOn, Ncw York, Marcel Dekker lnc., 1995. 

Kermodc AR. Role of abscisic acid in secd dormancy. ]oumal of Piam 
Growth Regulation, 2005; 24:319-344. 

Kucera B e1 ai. Plane honnone interactions during seed dormancy release 
and genninadon. Seed Science Research, 2005; 15:281-307. 

Labouriau LG. A Gcnninação das Sementes. Secretaria Geral da OEA, 
Programa Regional de Desenvolvimento Científico e Tecnológico. 
Washington, 1983. 

Muller K e1 ai. Endospenn limited Brassicaceae seed germination. 
Abscisic acid ínhibits embryo-induced endospenn weakening of 
Lepidium sa1wum and endosperm rupture of cress and Arabidof>sis 
lhilliana. Plan1 and CeU Ph,siolcgy, 2006; 47:864-877. 

Oliver A, Crowe LM e Crowe JH. Methods for dehydration-tolerance: 
deprcssion of the phase cransition temperarure in dry mcmbranes and 
carbohydrate vicrification. Seed Science Research, 1998; 8:211-221. 

Rizzini CT. Dormancy in seed of Annona crassiflor~. ]ournal of Experi
mental Boumy, 1973; 24: 117 -123. 

Silva EAA et ai. Abscisic acid conrrols embryo growth potcntial and 
cndosperm cap wcakcning during coffce (Coffea arabica) sced gcrmi· 
nation. PlantLJ, 2004; 220:251-261. 

Taltei K, Ueda N, Aoki K er ai. AclPT3 is a key determinant of nitrnte
dcpcndcnt cycoltinin biosynthesis in Arabidopsis. Plaru Cell Physiol, 
2004; 45: 1053-1062. 

Valio LFM e Scarpa. Germination of sceds of tropical pionecr species 
under controlled and na rural conditions. Revisla Brasileira de Bouinica, 
2001; 24(1):79-84. 

Vazquez· Yanes et ai. Seed ecology at the northem limit of the tropical 
rain forest in America. ln: Black M, Bradford KJ e Vazquez-Ramos 
J. (eds.) Seed Biology: Advances and Applicacions, Wallingford, CABI, 
2000. 

Vieira AH et ai. Técnicas de produção de sen1entes florestais. Boletim 
Embrapa/CPAFRO, 2001; 205: 1 ·4. 



408 Germinação 

Weber H et al. Molecular physiology of legume secd development. 
Annual Review o[ Plant Biology, 2005; 56:253-279. 

BIBLIOGRAFIA RECOMENDADA 
Baskin CC e Baskin JM. Secds: Ecology, Biogeography and Evolution o[ 

Domumcy and Germinarion. San Diego, Academi.c Press, 1998. 
Black M, Bradford KJ e Vazquez-Ramos J. (cds.) Seed Biology: Advances 

and Applications, Wallingford, CABI, 2000. 

Ferreira AG e Borghetti F. (orgs.) Germinação: do Básico ao Aplicado, 
Porto Alegre, ArtMed, 2004. 

Kigel J e Galili G. (eds.) Seed Developmenc and Germina!ion, New York, 
Marcel Dekker lnc., 1995. 



CAP Í TULO 21 

Rita de Cássia Leone Figueiredo-Ribeiro, Edison Paulo Chu e 
Vilma Palazetti de Almeida 

INTRODUÇÃO 
Numerosas espécies vegetais apresentam alguns de seus órgãos 
desempenhando mais de uma função em determinadas fases 
de seu ciclo de vida. É o caso de raízes, caules ou folhas que, 
cm dado momento do ciclo de desenvolvimento das plantas, 
reduzem seu crescimento em extensão e passam a acumular 
substâncias de reserva, geralmente de natureza glicídica, ocor
rendo uma hipertrofia radial do órgão. Dependendo de sua 
origem, o órgão de reserva pode receber designações diversas, 
como tubérculo, cormo, pseudobulbo, rizóforo e rizoma, quando 
originado do caule, ou então bulbo e raiz tuberosa, quando 
formado a partir de uma estrutura de natureza foliar ou radi
cular, respectivamente. 

O tubérculo de batata inglesa (Solanum ruberosum) é um 
exemplo de caule modificado, com nós, entrenós e com um eixo 
muito curto e espessado, no qual ocorre acúmulo de amido em 
plastfdeos especiais, os amiloplastos. E1n tu lipa (T uli/Ja sp.), o 
bulbo consiste em uma base não muito desenvolvida e maciça, 
denominada prato, que apresenta um botão vegetativo e catáfilos 
que armazenam substâncias nutritivas e protegem a gema e as 
raízes desenvolvidas na parte inferior dessa estrutura. Em outras 
espécies, como Begonia evasiana, Sinningia allagoph:ylla e Sol.anum 
ruberosum, as gemas axilares presentes em estacas com folhas 
também podem tuberizar se forem enterradas, reproduzindo as 
planras de origem. 

A indução de tuberização, a iniciação e o desenvolvimento de 
órgãos espessados, seguidos de dormência e brotação, são etapas 
do ciclo de vida típico das plantas que possuem órgãos ruberosos, 
os quais csrão diretamente relacionados com a sobrevivência 
e a reprodução vegetativa das espécies que os possuem. Neste 
particular, a multiplicação vegetativa tem aspectos comuns com 

a reprodução sexuada, na qual a floração é o processo primário 
e vital (Suárez-Lopes, 2005). 

Plantas que possuem órgãos de reserva são geralmente herbá
ceas e perenes, e sua parte aérea senesce ao final do período 
anual de crescimento, permanecendo apenas o órgão subterrâneo 
espessado. Após um período de dormência variável, esses órgãos 
podem rebrotar através do desenvolvimento de suas gemas e utili
zação das reservas acumuladas, assegurando u1n novo período 
de crescimento. Assim, os órgãos espessados são in1portantes na 
propagação vegetativa, pois protegem as gemas das condições 
desfavoráveis às quais a parte aérea está mais sujeita. Fatores 
ambientais e endógenos controlam esse processo. 

O processo de formação de órgãos de reserva não foi toral
mente elucidado até o momento; sabe-se, entretanto, que ocorrem 
modificações morfológicas e bioquímicas drásticas nas plantas, 
capazes de iniciar a formação dessas estruturas. Pela importância 
econômica, S. tuberosum tem sido utilizada como material clás
sico para o estudo do processo de tuberização. Podem ser reco
nhecidas três etapas no desenvolvimento desses tubérculos: (a) 
a indução da tuberização, sem modificações n1orfológicas; (b) a 
iniciação da tuberização, marcada pela parada de crescimento do 
estolão e intumescimento radial da região subapical deste, devido 
ao alongamento celular e divisões celulares; e (c) o aumento do 
tubérculo, caracterizado pelo acúmulo de substâncias de reserva, 
incluindo a patatina, uma glicoprotefna que tem sido utilizada 
como indicador bioquímico de tuberização nessa espécie. No 
bulbo da cebola (Allium cepa). apesar de ser de origem diferente, 
ocorrem as mesmas etapas na formação do órgão de reserva. Neste 
capítulo será utilizado indiscriminadamente o termo tuberização 
para designar a formação dos diferentes tipos de órgãos subter
râneos de reserva. 
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CONTROLE DA INICIAÇÃO DA 
TUBERIZAÇÃO 

O processo de ruberização é influenciado por fatores ambientais 
e endógenos, podendo ser favorecido por noites longas (fotope
rfodos curtos), temperaturas baixas e níveis baixos de nirrogênio, 
entre outros (Fig. 21.1). 

Fatores ambientais 
Semelhantemente a outros processos de organogênese, a 
formação de tubérculos e de outros órgãos de reserva pode ser 
controlada por fatores ambientais, como fotoperfodo, luz e tempe
rarura. Garner e Allard (1923) foram os primeiros a observar 
que o fotoperíodo controla a formação de tubérculos em batata. 
Nessa espécie, noites lon&ras favorecem a indução da tuberização; 
portanto, nesse processo, a batata é considerada u1na planta de 
dias curtos. Quando c1n condições de fotoperíodo longo, ocorre 
um atraso na tubcrização, havendo maior crescimento das porções 
aéreas e dos estolões dessa espécie, que ficam mais numerosos 
e ramificados. 

Experimentos com fotopcrfodo e enxertia intra-específica 
em S. iuberosum sugeriram que a indução da tuberização estaria 
relacionada a um estímulo produzido pelas folhas. Quando 
folhas de uma planta doadora exposta a fotoperíodo curto eram 

Indução de 
tuberização em 

Sola num 
tuberosum 

--
INTtNSIDADI! 
LUMHOSA ALTA 

-

enxertadas cm uma planta receptora, mantida cm fotoperíodo 
longo, que é uma condição não-indutiva, ocorria tuberização. 
No processo de tuberização de batata, foi observado que: (a) 
um grupo de folhas já expandidas pode ser a fonte de indução 
para um grupo de estolões; e (b) estolões apresentam idades 
diversas e diferentes níveis de sensibilidade aos hormônios, 
ocorrendo síntese de giberelinas em diferentes períodos, os 
quais são traduzidos como diferentes tempos de indução de 
ruberização. 

O estímulo da tuberização ocorre também em enxertias inte
respecíficas. Plantas de tabaco (Nicotiana rabacum), cuja floração 
é controlada pelo fotoperfodo, foram utilizadas para comprovar 
o efeito do fotoperíodo na cuberização de enxertos de batata 
(Solanum tuberosum). Se a planta de tabaco, que requeria dias 
curtos para florescer, fosse exposta a fotoperíodo curto e suas 
folhas eran1 enxertadas em batata, mantida em condições não
indutoras de tuberização, ocorria indução do processo de tube
rização nos enxertos de batata. Outra variedade de tabaco que 
requeria fotopcrfodos longos para florescer (Nicotiana syl11estris) 
era capaz de induzir a tuberização em enxertos de batata se as 
folhas de tabaco fossem expostas a fotoperfodos longos. Como 
resultado, enxertos de tabaco e1n condições indutoras de floração 
foram favoráveis à indução de tuberização em batata, claramente 
indicando haver um mesmo estímulo translocável para ambos os 
processos, o qual não é espécie-específico. 
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Fatores ambientais e possíveis moléculas sinalizadoras que afetam a indução de tuberização de batata (Solanum iuberosum). Pormenores 
da ação gênica dos fitocromos estão descritos em Suárez-Lopes (2005). 



O controle fotoperiódico da formação de órgãos de reserva 
engloba todos os aspectos do foroperiodismo. A folha é o sítio 
receptivo; um ou mais estímulos produzidos pelas folhas são 
cranslocados para as regiões de resposta; o comprimento da noite 
determina a resposta, e o litocromo é o pigmento fotorreceptor 
(ver Cap. 17, Ritmos Citcadianos nas Plantas). A fotorreversi
bilidade vermelho-vermelho extremo também foi comprovada 
em S. tuberosum, uma vez que a interrupção do período escuro 
por 5 minutos de luz vem1elha reduz a tuberização, enquanto a 
luz vermelha extrema reverte o efeito da luz vermelha. Com o 
uso crescente de técnicas de DNA recombinante e produção de 
plancas cransgênicas, foi possível demonstrar, em S. tuberosum spp. 

andigena, que na ausência ou sob níveis reduzidos de fitocromo B 
os criptocromos (flavoproteínas receptoras de luz azul), na forma 
ativa, induzem a cuberização nessa variedade de batata, tanto em 

dias curtos como em dias longos. Em plantas selvagens, somente 
dias curtos com 8 horas de luz e 16 horas de escuro promoveram 
o processo (Fig. 21. l). 

Além da batata, plantas de Begonia sp., Dahlia sp., Helianthus 
tuberosus, Phaseolus multiflorus, Phaseolus coccinius, Gladiolus sp., 
Oxalis sp. e várias outras espécies nativas (Figs. 21.2 e 21 .3) têm 
a formação de tubérculos estimulada por dias curtos. Entretanto, 
existem espécies do gênero Alliwn, como cebola, cebolinha e alho, 
que acumulam reservas em fotoperíodos longos. Embora a natu-

F1c;l RA 21.2 

Plantas cubcrosas amiláceas subutilízadas e co111 alto potencial 
alimentício e farmacêutico: (a) bulbilho aéreo de Dioscorea bulbifera 
(cará alado); (b) tubérculo de Oioscorea olfersiana (cará) originária 
de Mata Atlântica; (c) plantas de Oioscorea deücata (cará) da Mata 
Atlântica. 
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(e) 

FIGURA 21.3 

Outras plantas tubcrosas tropicais amiláceas: (a) parte aérea de 
taioba, Xanthosoma sagittifoüum; (b) órgão subterrâneo de reserva 
de taioba, utilizado na alimentação; (c) ariá (Calatheia aUouia) e 
suas raízes tuberosas. 

reza precisa do sinal ainda não seja conhecida, há forces evidên
cias de que o fitocromo B esteja envolvido na expressão do gene 
Constan (CO) nas folhas, o qual é responsável pela produção de 
uma proteína nuclear, em cuja presença não ocorre a tubcrização 
(Fig. 21.1). O fitocromo A, que é um fator controlador do ritmo 
citcadiano, também impede a formação de tubérculos em batatas 
transgênicas sob condições não-indutoras, evidenciando que a 
ação conjunta dos fitocromos A e B está envolvida na repressão 
da indução de tuberização. 

A temperatura também influencia os níveis de indução de 
tuberização. Solan11m tuberosum e Helianthus ruberosus são espécies 
que necessitam de temperaturas baixas para tuberizar. Em batata, 
a temperatura ótin1a de tuberização é cerca de l 7ºC, e tempera
turas superiores a JO"C são inibitórias desse processo. Mesmo em 
espécies tropicais, como Pachyrryz.us tuberosus, que tuberizam em 
fotoperíodos curtos (abaixo de 16 horas), regimes alternados de 
altas te1nperaturas em fotoperfodo indutivo (30ºC/25ºC) inibem a 
formação de rafacs tuberosas. Entretanto, temperaturas elevadas 
são favoráveis à ruberização de algumas espécies que formam 
seus órgãos rubcrosos em dias longos, como cebola, alho e cebo
linha. 

O efeito do fotopcríodo e da temperatura na indução da tubc
rização depende da irradiância sob a qual a planta está crescendo. 
Respostas inibitórias de tuberização em S. tuberosum estimuladas 
por fotoperíodos longos e temperaturas altas são exacerbadas sob 
níveis baixos de irradiância. 

Um terceiro fator ambiental que afeta a indução da tuberi
zação é a quantidade de nitrogênio disponível para a planta. Se, 
por um lado, níveis altos de nitrogênio presentes no solo reduzem 
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a tuberização, temperaturas baixas podem inibir a absorção de 
nitrogênio, promovendo indiretamente a tuberização. Em solução 
hidropônica, mesmo sob fotoperíodo curto, a tuberização de S. 
ruberosum pode ser evitada pelo suprimento conónuo de amônia, 
ou promovida se o suprimento de nitrogênio for interrompido 
(verCap. 6, Transporte no Aoema). Em VemoniaherOOcea, uma 
espécie de Astcraccae do cerrado brasileiro {Fig. 21.4), aplicações 
de nitrogênio estimularam a produção dos rizóforos no campo 
aumentando, conseqüentemente, o rendimento das inulinas, que 
é o polissacarídeo de reserva acumulado nesses órgãos subterrâ
neos (Carvalho et al., 2007). 

Algumas espécies são indiferentes quanto ao foto período para a 
formação dos órgãos de reserva, como ocorre em yacón (Polymnia 
sonchifolia = Smalanchtis sonchifoliu.s), em que há o desenvolvi
mento da parte aérea por fr7 meses, floração e intensificação do 
crescimento da raiz tuberosa com acúmulo de frutanos, seguindo
se a senescência da parte aérea após 10- 12 meses no ciclo anual 
de desenvolvimento (Fig. 21.5). Em Costtis arabicus (Fig. 21.6), os 
riromas amiláccos desenvolvem-se e multiplicam-se rapidamente, 
originando novas hastes que florescem preferencialmente em dias 
mais longos, isto é, com 111ais de 16 horas de luz (V.R. Santos e 
LB.P. Zaidan, 2007 - comunicação pessoal). 

Fatores endógenos 
Muitas das informações obtidas estudando-se a relação entre os 
fatores ambientais e a tuberização sugerem haver um conrrole 
hormonal desse processo. Experimentos com estacas de batata 
indicaram que, provavelmente, um hormônio produzido pelas 
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FIGURA 2L4 

folhas e translocado pela estaca induziria modificações morfoló
gicas e fisiológicas que resultariam em uma planta tuberizada. 

Dentre os hormônios vegetais, giberelinas (AG) têm sido indi
cadas como controladoras da tuberização, uma vez que condi
ções ambientais que promovem esse processo causam decrés
cimo da atividade gibcrelrnica cm caules (ver Cap. 11, Gibere
linas). Altas temperaturas estimulam a produção de giberelinas 
em gemas caulinares mais do que em folhas, o que poderia estar 
relacionado à inibição de tuberização causada por temperaturas 
altas. A retirada das gemas diminui o efeito inibitório da tempe
ratura alta na tuberização. 

Baixa irradiância tende a irtibir a tuberização e aumentar 
a atividade giberelínica em folhas, mesmo quando estas são 
expostas a fotoperíodos curtos. Além de inibirem a tuberização 
de batata, fotoperfodos longos, temperaturas altas e irradiância 
baixa produzem efeitos sobre a morfologia do caule, os quais 
coincidem com os efeitos conhecidos das gibcrelinas. Quando 
vistas em conjunto, características relacionadas com a senes
cência, tais como folhas mais largas e finas, botões florais abor
tados, supressão de crescimento do caule, inibição do cresci
mento de ramos axilares, diminuição dos níveis de clorofila e 
antocianinas, sugerem que a redução dos níveis de giberelinas 
pode ser a causa das respostas adaptativas do crescimento de 
tubérculos em plantas de batata. Aplicações de AG são efetivas 
na inibição da tuberização, mimetizando os efeitos de condições 
ambientais não-indutivas. Os níveis de pata tina, indicador bioquí
mico da tuberização, diminuem em estacas tratadas com AG3, e 
tratamentos com cloreto de 2-cloroctila trimetilamônia (CCC), 
que bloqueia a síntese de AG, estimulam a formação de tubér-
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Plantas do cerrado brasileiro ricas em polímeros de frucose (inulina): (a) planta de Vig11iera di.scolor com xllopódio e raízes ruberosas, (b) 

vegetando cm condições naturais, com destaque (c) para a inflorescência amarela e (d) para as raízes tuberosas; (e) planta de Vemonia 
herbacea com destaque para os órgãos subterrâneos de reserva (rizóforos). 
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1 
Plantas de Smalanihus sonchifol.ius (yacón), com raízes tuberosas ricas em fruto-oligossacarfdeos (FOS) com propriedades medicinais: (a) 
cultura comercial cm Capão Bonito (SP) e (b) detalhe do sistema subterrâneo. 

culos. Essas informações levam à conclusão de que giberelinas 
devam ser consideradas inibidores da ruberização. Sendo assim, 
quais seriam os hormônios antagônicos de AG? O ácido abscí
sico (ABA) tem desempenhado esse papel em outros processos, 
porém o balanço ABA/AG em condições indutoras não fornece 
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evidências de que essa hipótese seja verdadeira para a tuberização. 
Entre cultivares diplóides de batata foi encontrado um mutante 
incapaz de controlar a transpiração devido à deficiência em ABA. 
Dentre outras características, essas populações apresentavam 
tuberização em dias longos. 

Plantas de Cosws arabicus da Mata Atlântica com potencial ornamental: (a) detalhe de uma planta cultivada experimentalmente, (b) em 
canteiro de propagação e (c) em casa de vegetação, (d, e) com destaque para os botões floraís e (f) para os rizomas amiláceos. 
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O cultivo in vitro de diferentes cultivares e linhagens transgê· 
nicas de S. tuberosttm indicou que ácido indol-3-acético (AJA) 
e cinetina agem de forma diferenciada, o primeiro aumentando 
o tamanho dos tubérculos e o segundo afetando seu número. 
O grau de intensidade da resposta a esses fitormônios é depen
dente dos níveis de sacarose do meio de cultura e do genótipo 
do cultivar em estudo. Enquanto a necessidade de hormônios 
vegetais de crescimento para promover a tuberização in vitro 
foi cabalmente demonstrada em Ullucus tuberosus, em Dioscorea 
delicata o processo de lu berização não ocorre in viiro, embora o 
metabolismo de carboidratos seja afetado pelos níveis de cito
cininas e de sacarose do meio de cultura (Chu & Figueiredo
Ribeiro, 2002). 

As citocininas estariam envolvidas na indução de tubérculos 
através de estín1ulo das divisões celulares, que constituem uma 
das primeiras alterações n1orfológicas do processo de tuberi· 
zação. Contudo, a parada de divisões celulares no meristema 
apical e posterior alongamento, divisão e deposição de amido 
nas células do meristema subapical do estolão não têm sido 
relacionados ao efeito desse hormônio. Desfavorecem essa hipó
tese observações de que os níveis de citocininas aumentam no 
ápice do escalão durante a tuberização, porém esse aumento é 
pequeno e declina após 4 dias de condições indutoras (ver Cap. 
10, Citocininas). 

Alguns compostos fenólicos podem atuar como sinali
zadores da tuberização, destacando-se o glicosídeo de ácido 
tuberônico (GAT) e o ácido jasmônico (AJ) e seus derivados. 
O ácido jasmônico, por exemplo, promove a tuberização de 
batata quando o processo é inibido por AGs in vitro ou por 
condições fotoperiódicas inibitórias. Ácido octadecanóico e 
derivados do ácido alfa-linoléico, enrre eles o meóljasmonaro 
e o ácido jasmônico, estão envolvidos no transporte de infor· 
mações provenientes das folhas para os órgãos-alvo, atuando 
nos mecanismos de defesa contra herbívoros e patógenos, além 
de afetar a tuberização de S. tuberosum através do estímulo à 
expansão radial, à formação de tecido de sustentação periférico 
e à inibição do alongamento. 

Outra classe de substâncias relacionadas com o desenvolvi
mento de tubérculos de barata são as poliaminas, que aumentam 
o número de tubérculos e reduze1n seu ta1nanho, afetando a distri· 
buição dos carboidratos neles armazenados. 

Como um grande número de genes estão envolvidos no 
controle da tuberização, é provável que as condições indutoras do 
processo desencadeiem simultaneamente mudanças nas concen
trações de vários cornpostos por síntese e degradação destes, e o 
balanço entre essas substâncias é que controlaria a tuberização. 
Além dos hormônios, outro5 fatores poderiam fazer parte desse 
balanço, como os níveis de carboidratos ou a razão carbono/ 
nitrogênio. Conclusões definitivas só poderão ser obtidas quando 
métodos analíticos mais sofisticados e sensíveis puderem avaliar 
as proteínas associadas aos genes que controlam o processo de 
tuberização, estabelecendo se o hipotético estimulador da rube
rização corresponde a um único composto ou a uma série de 
compostos operando conjuntamente. 

METABOLISMO DOS CARBOIDRATOS 
EM ÓRGÃOS TUBEROSOS 

Além das diferenças observadas no padrão de divisão celular, 
resultando em modificações morfológicas no estolão de S. ncbe
rosum, ourras alterações mensuráveis podem ser detectadas após a 
indução do processo de tubcrização, como aumento da captação 
de gás carbônico pelas folhas, aumento no transpone de carboi
dratos para os tubérculos em formação, decréscimo no teor de 
açúcares redutores e aumento de sacarose e biossíntese de amido. 
Esses processos independentes culminam com a formação do 
órgão de reserva. 

A mobilização de carboidratos, durante o processo de rube
rização, difere entre as plantas. Em batata, imediatamente após 
a indução de ruberização, o estolão cessa o crescimento em 
extensão e os produtos foLossintetizados são preferencialmente 
translocados para a região subapical, onde se inicia o desenvol
vimento do tubérculo. Em Pachyrhi~us erosus, espécie nativa do 
México da família Papílionoideae, o mesmo padrão é observado, 
como o acú1nulo de carboidratos no tubérculo após uma fase 
de desenvolvimento ativo. Em mandioca (Manihot esculenta), 
somente após o pleno desenvolvimento da parte aérea tem início 
a formação das raízes tuberosas, através do crescimento lateral 
e vertical de raízes advenácias. Com a formação do órgão de 
reserva, seguem-se a perda de folhas, senescência do caule e 
dormência, permitindo a sobrevivência das plantas em condições 
desfavoráveis, como falta de água ou temperaturas exrremas. 

Com o processo de indução desencadeado, é nítido o acúmulo 
de carboidratos, tanto na forma de amido como de açúcares solú
veis fotossintetizados ou redistribuídos de órgãos de armazena· 
mento temporário como folhas e caules. Após um período indu
tivo de 4-5 dias curtos, foi observado, em batata, que a biossíntese 
de amido e de pacatina, proteína de reserva, medida por cDNA 
(ácido desoxirribonucléico cornplcmentar) era aumentada cerca 
de 24 horas antes da observação visível de intumescimento do 
esrolão. Durante muito tempo, a formação de amido foi consi
derada um dos parâmetros necessários ao desenvolvimento dos 
tubérculos. Contudo, baseado e1n escudos com plantas trans· 
gênicas, ficou claro que o acú1nulo de amido não é necessário 
para esse processo. Assim, a redução da enzima pirofosforilase 
de adenosina-difosfato-glicose (pirofosforilase ADP-glicose) por 
repressão anti-senso diminuiu significativarnente o reor de amido 
em tubérculos de batata, enquanto a formação dessas estruturas 
não foi afetada, havendo apenas um aumento no número e 
redução no tamanho dos tubérculos formados. 

A sacarose produzida pela fotossíntese nas folhas é armazenada 
nos cloroplastos na forma de amido transitório, o qual é depois 
degradado para nova síntese de sacarose. Esta é então translo
cada pelo floema para o interior das células dos órgãos de reserva 
subterrâneos, acumulando-se nos vacúolos. Fatores ambientais e 
hormonais alteram a translocação de sacarose, que corresponde 
a 80--85% do conteúdo orgânico do floema. Assim, alta tempe
ratura, Limitação da luz, estresse hídrico e baixa concentração 
de sais minerais reduzem o crescimento dos órgãos de reserva 
através de alterações na translocação da sacarose. 
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Esquema geral do armazenamento de carboidratos em plantas herbáceas perenes com órgãos de reserva. (Adaptada de Avigad & Dey, 
1997; Dennis & Blakelcy, 2000.) 

O interesse acadêmico no esclarecimento completo do meta
bolismo da sacarose nos últimos anos é indiscutível. A Fig. 21. 7 
esquematiza as principais vias metabólicas envolvendo a saca
rose e os polissacarídeos de reserva mais estudados, amido e 
frutanos. 

A sacarose é degradada por invertases ou pela sintetase de 
sacarose (na forma reversa) no vacúolo ou no citoplasma; a 
glicose e a frutose liberadas são fosforiladas por suas respectivas 
cinases, penetrando no amiloplasto e iniciando a fonnação dos 
grânulos de amido. A síntese de amido é similar nos cloroplastos 
e amiloplastos, envolvendo a presença de vários precursores e das 
enzimas pirofosforilase ADP-glicose, que é uma enzima-chave na 
síntese do amido, a sintetase de amido, que promove o alonga
mento das cadeias do alfa-1, 4-glucano; e as enzimas ramificantes, 
responsáveis pela microestn1tura do grânulo de amido. 

Acredita-se que os níveis de sacarose atuem como sinais de 
dreno para mobilização das reservas armazenadas nas células 
parenquimáticas dos tubérculos de batata, de acordo com a 
demanda. Para testar essa hipótese, foram produzidas plantas 

transgênicas de batata, com níveis alterados de sacarose. Para 
inibir o transporte de sacarose pelo floema, foi expressa, nas 
células floemáticas das plantas ttansgênicas, uma invertase citos
sólica de levedura. Os tubérculos dessas plantas foram colhidos 
e analisados quanto ao conteúdo de carboidraros e a taxa respi
ratória, sendo observada uma diminuição dramática nos níveis 
de sacarose devido à atividade da invertase. Em conseqüência, 
houve uma dinunuição no crescimento dos brotos e un1 estímulo 
para a degradação do amido armazenado. Uma vez que a hidrólise 
da sacarose leva ao metabolismo acelerado de hexoses, a análise 
das plantas transgênicas não permitiu distinguir se os efeitos 
observados eram devidos aos n[veis de sacarose ou das hexoses 
dela derivadas. Assim, para evitar o envolvimento do metabo
lismo de hexoses no processo, a redução no conteúdo de sacarose 
foi estimulada através da expressão de uma isomerase apoplás
tica de sacarose, obtida da bactéria Erwinia rhapontici (Bõmke et 
al., 2002). Essa enzima catalisa a conversão reversível de saca
rose para o carboidrato palatinose, que não é metabolizado pelas 
células vegetais. Como conseqüência da atividade da isomerase de 
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f!GURA 21.8 
Estrutura de compostos acumulados nos órgãos de reserva de plantas nativas e cultivadas: (a) sacarose e trissacaddeos (b, c, d) originários 
das séries de polímeros de frurose, (e) pendulina - antifúngico de Dioscorea delicata, (f, g) alcalóides rropanos e (h) saponinas rriterpênicas 
de Dioscorea delicata. 

sacarose inserida nas plantas transgênicas, quase toda a sacarose 
foi convertida a palatinose. Assim, contrastando com as plantas 
que estavam expressando a invertase, naquelas com a isomerase 
de sacarose o metabolismo das hexoses não foi estitnulado, sendo 
acelerada a hidrólise de amido. Esses resultados sugerem forte
mente que os níveis de sacarose são responsáveis pela regulação 
dos processos metabólicos que ocorrem durante a transição dos 
tubérculos de órgão-dreno (fase de tuberização) para órgão-fonte 
(quebra de dormência e brotação de ramos aéreos). 

A sacarose também é o carboidrato iniciador da biossíntese 
dos frutanos, polímeros de frutose acumulados em quantidades 
apreciáveis nos vacúolos de plantas consideradas evoluídas, como 
espécies de Poales e Asterales (Fig. 21.8). É provável que esses 
polúneros estejam envolvidos na crioproteção e na regulação 
da pressão osmótica em plantas sob estiagem, além de atuarem 
como reserva de carboidratos (Carvalho & Figueiredo-Ribeiro, 
2001; Carvalho et al., 2007). O fruta no mais simples é um trissa
carídeo, tendo sido isolados três isôtneros que compõem as séries 
homólogas de frutanos : (a) inulina, que tem 1-cestose como base 
e ligações beca-2,1 F, com grau de polimerização (GP) máximo 
de 35 e peso molecular aproximado de 5 kDa, encontrada princi
palmente em Asteraceae como em Vemonia herbacea do cerrado 
brasileiro, onde mais de 60% dos representantes acumulam esses 

polímeros nos órgãos subterrâneos de reserva, atingindo quan
tidades superiores a 70% do peso seco. Em Víguiera discolor, 
outra espécie do cerrado, a inulina tem cadeias até 5 vezes mais 
longas que nas demais Asteraceae; (b) levano ou fleano, com o 
precursor 6-cestose, ligações beta-2,6 F, GP máximo de 250 e 
peso molecular entre 5 e 50 kDa, encontrados principalmente 
em Poaceae. Gomphrena macrocephala, uma Amaranthaceae do 
cerrado, inusitadamente acumula fleano em sua raiz tuberosa, 
constituindo cerca de 50% do seu peso seco (Vieira & Figuei
redo-Ribeiro, 1993); e (c) série da neocestose com ligações b-2,6 
G e GP entre 8 e 10, comum em Liliaceae. A primeira etapa da 
síntese dos frutanos envolve a sacarose:sacarose frucosil-trans
ferase (SSn, que catalisa irreversivelmente a transferência da 
frutosila da sacarose doadora à sacarose aceptora, originando o 
trissacarídeo 1-cestose, que, por sua vez, é o aceptor de outras 
unidades de frutosila, através de reação catalisada pela frutano: 
frutano frutosil-transferase (FFT), permitindo o aumento ou 
redução da cadeia do polín1ero sem gastos de energia (Carvalho 
& Figueiredo-Ribeiro, 2001; Carvalho et al., 2007). 

Além dos carboidratos já mencionados e de outros polissa
carídeos solúveis, como os glucomananos, outros con1postos são 
acumulados nos órgãos de reserva. Destacam-se as proteínas de 
reserva armazenadas em corpos protéicos (patatina e esporamina, 
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respectivamente em batata e batata-doce), os glicosfdeos ciano· 
gênicos em mandioca, as saponinas esteroiclais (precursores de 
hormônios sexuais e adrenocorticais) em espécies de Dioscorea, os 
glicosídeos fenólicos e flavonóides como antocianidinas (respon· 
sáveis pela coloração rósea e vermelha dos tubérculos) e co
pigroentos, as saponinas triterpênicas de ginscng (Panax gin.seng 
- Araliaceae), os alcalóides tropanos (hioscianina e escopola· 
mina), em Mandragora officinalis (Solanaceae), e as naftoqui
nonas (antibiótico e corantes) em Ur.hospennum erythrorhizon 
(Boraginaceae). 

IMPORTÂNCIA ECONÔMICA DOS 
ÓRGÃOS TUBEROSOS 

Como já foi enfatizado nos itens anteriores, além de ocupar 
posição central no metabolismo e no controle do desenvolvi
mento das plantas, a sacarose tem destacada importância econô
mica na agricultura, pois é um dos principais alimentos da maioria 
dos organismos vivos. O interesse prático pelos estudos do meta
bolismo de sacarose e dos carboidratos de reserva dela derivados 
vem sendo ampliado de forma crescente nas últimas décadas, 
devido à possibilidade de criação de plantas transgênicas mais 
eficientes na síntese e acúmulo de sacarose e na sua conversão 
em biomassa e energia, isto é, na produção do biocombustível 
etanol após hidrólise das reservas e fermentação. 

A região andina é reconhecida como um dos mais importantes 
centros mundiais de origem das espécies cultivadas, e cerca de 
25 culturas tuberosas foram domesti.cadas nessa região, incluindo 
a batata. Um aspecto curioso é que essa grande diversidade de 
culturas evoluiu em uma das regiões menos apropriadas para 
a agricultura, através de adaptações a condições ambientais 
extremas. 

As rafzes e tubérculos de espécies andinas eram predominantes 
na dieta durante o Império Inca, o que não surpreende, pois os 
órgãos su bterrãneos constituem uma eficiente estratégia de sobre
vivência em ambientes inóspitos. Além disso, rafzes e tubérculos 
também produzem o mais elevado rendimento em calorias por 
área cultivada. As espécies andinas mais importantes na alimen
tação, alé1n da batata, são uluco (Ullucus tuberosus - Basealla
ceae), produtora de vitamina C e saponinas; Arracia xanthorrhiza 
(Umbelliferae), oca (Oxalis tuberosa - Oxalidaceae), manchua 
(Tropaeolum tt1berosu1n - Tropaeolaceae) e yacón (Smallanthus 
sonchifolius - Asteraceae), produtora de fruto-oligossacarfdeos 
(FOS), sendo consumida como fruta, especialmente por diabé
ticos. , 

Orgãos subterrâneos de algumas espécies tuberosas nativas 
ou cultivadas no Brasil e potencialmente úteis podem ser obser
vados nas Figs. 21.2 a 21.6, e as estruturas químicas dos princi
pais compostos nelas encontrados estão representadas na Fig. 
21.8. 

Utilizados pelo homem desde tempos imemoriais, os órgãos 
ruberosos ocupam lugar de destaque na produção agrícola 
mundial, como pode ser constatado na Tabela 21.1. Isso ocorre 
especialmente nas regiões tropicais, onde a agricultura ainda 
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tende a ser baseada em culturas que se propagam vegetativa
mente. 

Além das espécies produtoras de amido apresentadas na 
Tabela 21.1, outras espécies ricas em carboidratos solúveis, como 
a cenoura (Daucus carota) e a beterraba (Beta wlgaris). também 
são consumidas mundialmente e exemplificam como a domesti· 
cação pode afetar as propriedades nutricionais das raízes. Curio
samente, as variedades modernas de cenoura foram selecionadas 
pelo alto conteúdo de beta-carotenos, a partir de variedades de 
cor branca ou púrpura, com altos níveis de antocianinas. Igual
mente, a beterraba açucareira foi selecionada para altas concen
trações de sacarose (20% da massa seca), a partir de variedades 
que continham menos de 2% desse açúcar em suas raízes rube
rosas. 

Entre as espécies que contêm frutanos, Helianthus tuberosus e 
Cichorium int)•bus (Asteraceae) são cultivadas para a produção 
comercial de inulina e, também, para o consumo como legumes 
(Carvalho et ai., 2007; Figueiredo-Ribeiro et ai., 2007). Sua 
produção, no entanto, é inferior à da beterraba açucareira. A 
tecnologia agrícola utilizada na cultura das duas espécies produ· 
toras de inulina é a mesma já aperfeiçoada para batata e beterraba, 
o que facilitou sua produção e comercialização. Entretanto, após 
a colheita dos tubérculos, a inulina é rapidamente metabolizada, 
produzindo frutose e frutanos de baixo peso molecular (FOS), 
especialmente quando são armazenados sob temperaturas baixas. 
Assim, o processamento dos tubérculos deve ser realizado de 
forma rápida se o interesse é a produção de inulina de alto peso 
molecular. Por outro lado, se o interesse comercial consiste na 
produção de concentrados de frutose de alta pureza ou de FOS, 
a labilidade dos frutanos durante o armazenamento é uma carac
terística vantajosa. 

Muitos órgãos subterrâneos consumidos como alimento pelo 
homem tambén1 vêm sendo utilizados para tratamento de várias , 
doenças. E o caso de raízes tuberosas cujas propriedades são atri-
buídas às formas humanas que possuem, como as de ginseng 
(Panax ginseng) da China, de pfafias (Pfaffia panicukua e P. jubauz) 
e de paratudo (Gomphrena macrocephala), da familia Amaran
thaceae, amplamente distribuídas nos cerrados brasileiros. Os 
efeitos fisiológicos da utUização dessas espécies têm base bioquí· 
mica definida, sendo devidos à presença de saponinas rriterpenoi
dais atuando como tonificantes e estin1ulantes dos mecanismos 
de defesa contra patógenos (Kuroda et al., 2006). 

Substâncias con1 atividades similares, constituindo a base 
para a semi-síntese de hormônios esteroidais, vêm sendo extraí
das de tubérculos de várias espécies de cará (famaia Dioscore
aceae), como aquelas de origem africana e asiática, Dioscorea 
sylvatica e D. deltoidea. Entre as espécies brasileiras, Dioscorea 
delicata contém essas substâncias e também mostrou-se eficaz 
como antibiótico, devido à presença de uma substância do grupo 
fenantreno, denominada pendulina. 

CONCLUSÕES E PERSPECTIVAS 
As etapas iniciais do processo de tubcrização não estão comple
tamente elucidadas, estando envolvidos os fitocromos A e B das 



Espécie (1) 

Raízes e tubérculos 
(4) 

Solanum 1uberosum 
Beta v11lgaris 
Man ihot esculenta 
lpomoea batatas 
A/lium cepa (desidr.) 
Dioscorea sp. 
Daucus carola 
Allium sativum 
Cynara scolyn1us 
Zingiber officinalis 
outros tubérculos (5) 

Outros produtos 
vegetais de 
importância 

Sacchmum officinarum 

Zeamays 

Oryza sativa 

T riricum sp. 

Glycine max 
Phaseol11s wlgaris 

Coffea sp. 

Nome popular (2) 

batata 

beterraba doce 

mandioca 
batata-doce 

cebola 
cará, inhame 

cenoura 
alho 

alcachofra 
gengibre 

cana-de-açúcar 

milho 

arroz 

trigo 

soja 

feijão 

café 

Produção (1.000 toneladas) (3) 

Brasil Mundo 
~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ 

1990 

2.234 

24.322 
637 
869 
215 

71 

262.074 

21.348 

7.420 
3.094 

19.898 

2.234 

1.780 

1997 

2.670 

24.354 
655 
881 
215 

64 

332.612 

32.948 
8.351 

2.489 

26.391 

2.840 

1.465 

2001 

2.787 

24.088 
485 
982 
235 

102 

339.136 

41.411 
10.207 

3.203 

37.675 

2.445 

1.229 

2005 

3.128 

25.725 
538 
1.099 
230 

86 

422.926 
35.134 

13.192 

4.659 

51.182 
3.022 

2.134 

1970 

298.692 

224.252 
98.560 
136.900 
16.273 
17.426 
7.854 
2.855 
l.276 
114 
5.221 

608.616 
265.911 

316.367 

310.637 

43.692 

12.549 

3.850 

1980 

241.386 

267.856 
124.253 
138.389 
21.632 
11.636 
10.445 
4.252 
1.254 
246 
4.095 

735.923 
395.144 

396.818 

440.102 

8 1.039 

13.474 

4.829 

1990 

266.063 

309.187 
152.353 
123.664 
29.407 
21.140 
13.581 
6.426 
1.323 
465 
4.641 

1.053.371 

483.249 
518. 166 

592.273 

108.449 

17 .031 
6.063 

1997 

302.348 

268.310 
161.950 
121.795 
39.327 
34.711 
18.895 
8.858 
l.241 
712 
6.809 

1.251.526 

584.954 
577. 118 

613.210 

144.420 

16.409 

7.045 

2001 

300.195 

234.245 
178.868 
135.919 
46.750 
38.614 
19.632 
10.121 
1.279 
835 
9.222 

1.254.856 

609.182 
592.831 

582.692 

176.639 

16.772 

5.939 

2005 

320.128 

250.884 
209.429 
121.864 
61.382 
48.674 
24.804 
14.603 
1.262 
1.120 
15.439 

1.267.2 11 

709.366 
628.198 

622.56 1 

212.577 

13.315 

5.180 

Fonte: {3011tatfuo.gllÚJijte/JJõ/desk1011.defauh (2007); (') espécies ou gêner<,. de acordo com denominação da FAO; (') nome popular (podem exist ir outras denominações locais); (' ) dad05 referemes a prndução de exportação e consumo local; (') 
produtos alimenúcios (amido e sacarose) : (') nova denominação no bonco de dados, abrangendo Colocasiti escuknw (taro, iaiova), Xanth0<oma "'8ittifoUum (taioba) e demais cubércuklS. 
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folhas maduras e a translocação do estímulo aos órgãos-alvo, 
onde, através da ação dos hormônios vegetais, os produtos da 
fotossíntese são redirecionados para a formação de polissacarí
deos. Estudos sobre caracterização imunocitoquímica e molecular 
do florígeno (ver Cap. 18, Floração) em arroz (Tamaki et al., 
2007) sugeriram que praticamente todas as respostas associadas 
com a transição do desenvolvimento vegetativo (tuberização) 
para o reprodutivo (floração), induzidas pelo fotoperíodo, são 
produzidas pela proteína Hd3a/FT, que foi descrita como fator 
morfogênico móvel e que regula as múltiplas fases do crescimento 
vegetal controladas pelo comprimento dos dias. 

Numerosos trabalhos na literatura descrevem a importância 
de giberelinas, citocininas, ácido jasmônico e compostos relacio
nados e de ácido abscísico na indução de tuberização. Embora os 
dados sejam muitas vezes contraditórios, uma observação clara 
é que os níveis de giberelinas declinam durante o processo de 
tuberização. Evidências de que o ácido abscísico desempenhe 
papel na indução de tuberização são menos convincentes do que 
as das citocininas e dos derivados de ácido jasmônico. Conforme 
foi destacado, o potencial alimentar das plantas tuberosas e seu 
uso para produção de bioco1nbustível precisa ser mais bem explo
rado. Artigo recente destacou a produção de novos combus
tíveis obtidos a partir de frucose que poderiam substituir os de 
origem fóssil (petróleo), com grandes vantagens econômicas 
e ecológicas (Román-Leshkov et ai., 2007). Essa descoberta 
ressalta a importância das plantas do cerrado brasileiro, ricas 
em polímeros de frutose, como aquelas já estudadas e mencio
nadas anteriormente neste capítulo, como fonte alternativa 
para a produção de biocombustível, além de sua utilização como 
alimento funcional. Outros compostos de interesse econômico, 
como os hormônios esteroidais armazenados nos órgãos tube
rosos, são efetivamente conhecidos e utilizados até o momento. 
Essas substâncias constitue1n a base das defesas químicas e das 
reservas energéticas das plantas contra herbívoros e patógenos, 
através de n1ecanismos não totalmente desvendados, conside
rando a sobrevivência do indivíduo em ambientes competitivos 
e com grande predação. 

O conhecimento básico sobre a mdução de tuberização e 
metabolis1no dos con1postos armazenados nesses órgãos repre
senta, portanto, uma forma de ampliar seu potencial econômico. 
A utilização adequada dos reguladores de crescimento poderá 
também multiplicar a produção agrícola e aumentar o rendi
mento n1undial. 
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A 

ABA (<1. Ácido abscfsico) 
Abacate, 161 
Abacaxi, 118 
Abacaxizciro, obtenção de mudas de, 200 
Abcrrura cstomática induzida pela luz, 28 
Abóbora gigante, 365 
Abortamento, 361 
Absci$lo 
• de órgãos, 291 
- de comacc, 291 
• • isoformas associada> com, 291 
• foliar, 205 
·órgão em, 206 
- zona de, 290 
Absorção(ões) 
·de água nas raúes, 15 
• de nutrtentes pelas plantas, din5mica, 44 
- - aernção, 4 5 
- • interações iônicas, 46 
• • micorrização, 46 
- • pH, 46 
• • tempcrarura, 4 5 
• • umidade, 45 
Acácia, 290 
ACC, ácido l·ru:ninociclopropano-1-carboxrtioo, 273 
• efeito cm estacas de Vigna radial4, 292 
Acer pseudoplaumus, 175, 255 
Ac.?ralmlaria nttdilen'ama, 272 
8'-Acetilcno-ABA, 269 
Acewbacier di~trophicus, 53 
AcetolactaLO, sinta.Se do, 78 
Acidificação da parede celular, modelo, 194 
Ácido 
• absclsico, 146, 227, 255·270 
•• análogo sintético do, 269 
• • aplicações práticas do, 268 
··atividades, 257 
• • biossfnrese, 257 
••• a partir das xanrofllas, 259 
• • • etapas, 258 
••• locais da, 25 7 
• • dcscobcmi, 255 
- - cm células-guardas, modo de ação do, 264 
# .. enanttômeros, 256 
• • estrurura, 25 7 
•• histórico, 25 5 
• • inativação do, 257 
•• isômeros do, 256 

•• mecanismo de ação, 261 
• • • expressão gênica, 265 
• - • percepção, 261 
• • • trnnsdução de sinais, 264 
• • ocorrência nas plantas, 256 
• ·principais fonnas, 257 
• • • proteção contra injúrias, 268 
...... senescência, 268 
• • principais funções do, 265 
• • • desenvolvimento da semente, 266 
• • • dormência de gemas, 268 
• • • proteção ao e&res$C hídrico, 266 
··síntese 
• - • dos carotcnóidcs não-oxigenados, 258 
• - • e di vagem das xantciUas, 258 
• • • no citossol, 260 
• • transpone, 261 
• alantóico, 72 
• chiqufmioo, 76 
• corfsmioo, 76 
• fenilacétioo, 185 
• fosfoenol pirúvico, 115 
• gibcrélico, 236, 286 
• 1ndolilacético, 182 
··biossíntese do, 184 
··conjugação, 186 
• • degradação, 187 
• • • rotas de, 188 
• • dependentes de triptofano, rotas biOS11intéticas 

de, 185 
.... livre nas células vegetais, 1nccanismos 

reguladores dos níveis, 186 
• • metabolismo do, 184 
• jasmônico, 299 
• • biossíntese, 299 
• • • via esquemática, 299 
• • funções, 299 
· orgânico de três carbonos. 106 
• oxaloacético, 115, 117 
• 2-oxossuccinãmico, 73 
• sali.dlioo, 300 
• • bio5sfntese, 300 
•• funções, 301 
• rncarboxílicos, ciclo dos, 152 
Açúcares, 145, 348 
• na seiva do floema, 13 7 
·síntese de, 380 
Açúcares-alcoóis, 146 
Adcnina, 213 
Adesão, 5, 19 

• da ág1m, 19 
Adiaricum, 321 
Adubação 
·com N-foliar, 149 
Aeroção, 45 
Acrênquima, 159, 293 
• csquiiógcno, 294 
• lisfgcno, 294 
ALsdtynmncteindica,54 
Ágar doador e receptor, 189 
Agmicus bUporus, 2 72 
Agavc, 287 
Agente laranja, 291 
Agrobacrnium IJ<Jrw!/acicu, 214, 228 
Água 
• absocçlo nas rafzes, 15 
• eficiência de uso de, 24, 119 
• estrutura, 2 
• fotox1daçJo da, 93, 96 
• mol~ula da, estrutura, 2 
• movimenco 
• • entre células e tecidos, 11 
• • radial nas rafzcs, 15 
-nosolo, 13 
• no xilcma, movimento ascendente de, 17 
• potencial de, 9 
• • componentes do, 1 O 
• processos no movimento dn, 6 
··difusão, 6 
• • fluxo cm massa, 6 
• • wmosc, 7 
• propricdadc(s) 
• • ffsiau, comparaç11o, 2 
• • ffsico-gufmlcas, 2, 4 
AlA (v. Ácido indolilacético) 
A1A-glic05C, 218 
AlagamenLo, 283 
·efeito sobre os teores de ACC, 284 
Alanina, 78 
Alantofna, 72 
Albiuia JUÜb'rissin, 326 
Alcaló1des rropanos, 416 
Alfa-carotcno, 94 
Alface, 304, 396 
Algas, 83, 272 
Algodão, 255 
Alho, 160 
Allnnn ~pa, 160, 342, 409 
Alnus, 53 
Alofana, 37 



A longamcnto celular, 177, 192, Z49 
Alpiste, coleópülos de, 182 
Alumínio, octaedros de, 38 
Amadurecimento e frutifi.cação, 358-383 
Amaranthus sp., 116 
- retr0jlenu,397,40Z 
Amendoim, 56, 342 
Amido 
· hidrólise de, 161 
• molécula de, 122 
·nos cloroplastos, síntese de, 121 
Amilopcctina, 121, 122 
Amilose, 121, 122 
Aminoácidos 
• aromáticos, 76 
• • familia dos, 76 
• biossíntese de, 74 
• da família do aspartato, regulação da biossíntese 

dos, 76 
Aminoetoxivinilglicina, 288 
Aminotransferases, 73 
• da alanina, 74 
·da asparagina, 73 
• do aspartato, 7 4 
Amônia, 113 
Amonificação, 51 
Anaba=z cylind.rica, 53 
Anadenanthera falcata, 5 7 
A.nanas comosus, 349 
Anatomia do tipo Kranz, 114 
Andira spp., 56 
Anel 
• de porfi.rina, 93 
• em-caureno, 23 7 
• purínico, 216 
Anelamento, 147 
Anemocoria, 358 
Angico-de-cerrado, 57 
Angiospenna 
• flor de, 353 
• não-leguminosa, nódulo indete.rminado de, 58 
Anidrase carbônica, 116 
Annonaceae, 301 
Anihoceros punctatus, 53 
Antiporte, 42 
Antocianidina, 375 
Antocianinas, 3 75 
Antranilato, 76 
• sintase do, 77 
Aparelho estomático, Z5 
Apigenina, 375 
Apoplasma ( ~ Apoplasto), 138 
• representação do, 139 
Apoplasto (• Apoplasma), 11, 16, 41 
·via do, 16 
Apoproteína, 308 
Apoptose, 286, 287 
Aquaporinas, 7 
Arabidopsis, 296, 316 
• floração, 354 
• fruto de, sem fertilização, 253 
·germinação de sementes de, controle, 393 
• mutantes de, 345 
• plantas cransgênicas de, 228 
• úialiana, 54, 108, 188, 207, 217, 321, 333, 348 
• ·ovário recém-polinizado de, varredura de, 381 
Araceae, 301 
Arachis hypogaen, 56, 342 
Aranda, 348 
Aranthera, 348 
A raucaria angusrifolia, 322 
Argilas silicaradas, 37 
Arginina, biossíntese de, 7 7 
Aristochiadaceae, 301 

Arogenaro, 76 
Arquitetura do dossel, 131 
Arroz, sinal de gibcrclinas, 244 
Asparagina 
• aminotran~ferase da, 73 
• sintetase, 71 
Aspartato, 7 4 
• am inotransferase, 7 4 
• cinase do, 7 4 
• família do, 74 
• regulação da biossíntese dos aminoácidos da 

família do, 76 
AspergiUus 
• daootus, 272 
• Jlavus, 272 
Atividade mitótica, 364 
Aurora, detecção da, 316 
Auto· radiografia, 106 
Auxinas, 182-211 
• alongamento celular, 192 
·conjugadas, 187 
·crescimento da gema axilar, 197 
• diferenciação celular, 196 
• efeito(s) 
• • fisiopatológicos das, 19 l 
•• sobre a síntese de gibcrclina em caule de 

ervilha, 196 
• expansão celular, 192 
·formação 
• • do ganho apical, 200 
• • dos primórdios foliares e filotaxia, 199 
• histórico da descoberta, 182 
.. mecanismo 
• • celular de transporte, 191 
• • de ação, 207 
• metabolismo do ALA, 184 
• naturais, 183 
• quebra da dominância apical, 197 
·sintéticas, 183 
• • herbicidas de, 207 
• rranspone polar das, 187 
Auxotróficos. 214 
Aveia 
• colcóptilo de, teste de curvatura 

do, 183 
Avena satiua, 183 
Avenca, 32 1 
Avicenia niàda, 159 
Azaléia, 253 
Azol/a, 53 
• caroliniana, 272 
Atorhizobium, 54 
Atospirillum, 53 
• lipoferum, 53 
Az.otobacter, 53, 60, 402 
• chroococcum, 402 
• paspali, 53 

B 

Bactérias, 53 
• endof!ticas, 53 
Bacteróides, 56 
• em célula infectada, 59 
Bagas, 358 
Bainha perivascular, 114 
• células da, 115 
Balcanae,docnça, 235 
Balanço 
.. auxina/citocinina, desenvolvimento vegetal 

e o, 227 
• energético do ciclo e» 108 
Banana, 161 
Barreira hidrofóbica, 4 l 

Batara, 160 
Begonia evasiana, 40CI 
Beijerinckia, 53 
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• jluminensis, 53 
Benzilaminopurina, 213 
Beta·caroteno, 94 
Beterraba açucareira, 143 
Bicamada lipfdica, 41 
Bico-de-papagaio, 342, 345 
Bidens 
• gardneri, 342 
• pilosa, 351, 402 
Biomassa vegetal, 85 
Bioquímica da parede celular, 167 
Biossmtcsc 
• da fcnilalanina, 76 
• da isoleucina, 75 
• da metionina, 75 
• da tirosina, 76 
·da treonina, 75 
• de argirúna, 77 
• de gibcrelinas, 236 
• • principais locais, 236 
• • substâncias inibitórias da, 240 
• de lisina, 7 5 
• de prolina, 77 
• do triprofano, 76 
• dos aminoácidos da família do aspanato, 

regulação da, 76 
Biotecnologia 
• citocininas e, 231 
·parede celular e a, 180 
Bimessira, 3 7 
Blasia pusíUa, 53 
Bomba(s) 
• de pressão, diagrama de uma, 21 
·de prótons, 142 
Boro, 35 
• deficiência de, 49 
Botryús cinerea, 284 
Bracaringa, 56 
Brachiariadecumbens, 401 
Bradyrhizobium, 54 
Brassica, 54 
• chinensis, 296 
• napus, 296, 354 
Brassinosteróides, 238, 296 
• bioos!ntese dos, 296 
· funções, 296 
Bromelia epifita, 2 14 
Bromeliácea, 118 
Bryonia dioica, 3 25 
Bryophilum, 229 

e 
e •. descarboxilação de moléculas, 118 
Cacaueiro, 232 
Cactáceas, 118 
Café, 180 
CaúuMa sp., 402 
Cálcio, 35 
• deficiência de, 48 
Caleira, 37 
Calea cuneifolia, 34 7 
Cillitriche platycarpa, 286 
Calor 
• específico, 4 
• latente 
··de fusão, 4 
• • de vaporização, 4 
Calose, 136 
Calvin, ciclo de, 76 
Calvin-Benson, ciclo de, 106 
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CAM (Crassulacean Acid Merabollsm), 25, 117 
(.,. MAC) 

Camada de solvatação, 4 
Dmaras 
• aerenquimatosas, 293 
• subestomacais, 25 
Dmbio vascular, 134 
Cana-de-açúcar, rizosfera da, 53 
Canela-sassafrás, 401 
Cannabis sari<Ja, 252 
Caolinita, 37 
Capacidade de campo, 14 
Capilaridade, 18, 19 
Capim-arroz, 115 
Capim-colchão, 115 
Capim·massambara, 401 
Capsicum annuum, 342 
Carboidratos em plantas herbáceas, 

armaienamcnto de, 415 
Carbono, 35 
·entre sacarose e amido, controle da alocação, 124 
• metabolismo fotoosintético do, 103 
• na fotoss!ntese, metabolismo do, 103 
• nas célula! fotossintéticas, 123 
2-Carboxiarabinicol-1-fosfooo, 108 
Carboxilação, 103 
Cargas nas partículas do solo, 39 
Carocenóides, 93 
·biossíntese, 377 
• estrutura de alguns, 94 
- não-oxigenados, síntese dos, 258 
Caroten05, 94 
Carpelo(s), 359, 360 
Carregadores móveis, 93 
Carregamenco 
• de fotoassimiladoo no sistema de elementos 

crivados, 140 
• do floema, 140 
• • em células foliares-fonte, 141 
• • visão geral, l 43 
• dos elementos crivados, 140 
Caruru, 397 
Caspary, estrias de, 16 
Cassia, 327 
Casuarina, 53 
Carasetum fimhriatum, 230 
Catharathus roseus, 87, 397 
Cattleya, 351 
• híbrida, síndrome do desenvolvimento 

pós-polinização, 362 
Caule(s), 159 
• aquáticos, 160 
• cole6ptilos e, 324 
·desenvolvimento do, 197 
Cavidades subesoomáticas, 25 
Cavitação, 21 
Ceanothus, 53 
Cebola, 342 
Cecropia, 314 
CeU-free S)'Stem, 237 
Célula(s) 
• buliforrnes, 326 
·companheiras, 135, 136 
• crivadas, 134 
• da bainha perivascular, 115 
• da endoderrne, 1 7 
• de passagem, 17 
·de transferência, 137 
·do mesófilo, 114, 115 
• epidérmicas, 26 
• • absortivas, 42 
• foliares-fonte, carregamento do folema em, 141 
·infectada 
• • bacteróide em, 59 
• ·de Tipuana tipu, 59 

·livres, 237 
• motoras, 327 
• - extensoras, 327 
• - flexoras, 3 2 7 
·subsidiárias, 25, 88 
Células-fonte e células-dreno, fluxo de pressão 

entre, 135 
Células-guardas, 22, 88 
• de estômatos 
• · de Commelina comunis, potássio cm, 28 
• • de Vida faba, potássio em, 28 
• plastídeos das, 25 
Celulose, 16 7 
• estrururas químicas, 170 
Centro(s) 
• de atração, 225 
• de ferro-enxofre, 98 
• de reação, 83 
Cestose, 415 
Chenopodium 
• a/bum, 402 
• murak, 348 
• rubrum, 348 
ChloreUa, 102, 272 
Cholodny· Went, teoria de, 319 
Chrysanr.emum, 345, 346 
Cianobactérias, 53, 83 
Ciclo 
• autocatalítico, 106 
• bioquímico c •. 115 
.c,,111 
• • fotorrespiração e o, 110 . e.. 106 
• - balanço energético do, 108 
• • etapas do, 106 
• - regulação do, l 08 
• de Calvin, 76, 107 
·de Calvin-Benson, 104, 106, 116 
·de Kreb.., 112, 152 
• de Yang, 274 
• dos ácidos tricarboxílicos, 152 
• fotossintético, 104 
• redutivo do carbono, 106 
Cinase (ou Quinase) 
• de )l·glutarnil, 78 
• do aspartato, 74 
• do N-acetilglut:amato, 78 
Cinctina, 212, 213 
Ciperáceas, 115 
Cissu.s vertidUata, folhas de, 19 
Cistationina--y-sintasc, 74 
Cisteína, 78 
• bi05S!ntese de, 79 
Citocininas, 212-234, 348 
• alvos primárioo das, 222 
• biotecnologia e, 231 
• diferenciação celular, 223 
• efeito das, 225 
• estrutura das, 213 
• hidrólise das, 219 
• modo de ação das, 220 
·na interação entre os vegetais e o 

ambiente, 230 
• no vegetal como um rodo, dinâmica das, 21 4 
·por glicosilação, conjugação, 218 
·sintéticas, 213 
• ripos de, principais, 217 
Citoplasma, 7, 41 
.. síntese de sacarose no, l 23 
Citossol, síntese do ácido ab5dsico no, 260 
·conjugação, 260 
• degradação, 261 
Citrulina, 72 
Cit:nis 
• deliciosa, 254 

• retirularo, 252 
• vokameriana, 290 
Classes honnonais, interação com, 226 
C limatério, 161 
Clorita, 37 
C loro, 35 
• deficiência de, 50 
C lorofilas, 91 
• carab6litos de, 374 
• degradação da, 3 7 4 
C lorofilase, 374 
C lorofilida, 374 
C loroplastos, 88, 89 
• pirofosfatase dos, 117 
·síntese de amido nos, 121 
Clorosc de copo, 146 
Clostridium, 53 
C02 
• concentração de, mecanismos fotossintéticos 

de, 114 
• disponibilidade, 125 
• efeitos na síntese de etileno, 283 
• ponro de compensação de, 110 
• trocas, medidas de, 126 
Cobre, 35 
• deficiência de, 49 
Coesão, 5 
-daágua, 19 
• teoria da, 18 
Cole6ptilo, 318 
- de alpiste, 182 
·de aveia, teste de curvatura do, 183 
Ccleus, 196 
Comme!ina 
• comunis, potássio em células-guardas de 

estômatos de, 28 
Complexo(s) 
·antena, 92, 95 
• ATP sinrase, 93 
• citocromo bJ, 93 
• de captação de luz, 92, 95 
·de Golgi, 57, 167 
• cstomático, 25, 88 
• protéicos, 95 
Compostos 
• fenólicos, 173 
• nitrogenados, 230 
Comunidades vegetais, fotoosfntcsc e 

produtividade em, 130 
Condutividade 
• hidráulica do solo, 15 
·térmica, 5 
Conjugação, 216, 241 
Constanre 
- de Planck, 90 
- dialética, 4, 5 
Copaifera /anglàorffii , 402 
Cor, mudança de, 374 
Corantes viologênio bipiridilium, 101 
Coriaria,53 
Corrente(s) 
- de Infecção, 55, 56 
·de partículas, luz como uma, 90 
• fixadoras, 56 
• transpirat6ria, 135 
Córtex, 16 
Costl4.! arabicus, 412, 413 
Couve,54 
Crassulacean Acid Merabolism, 25, 117 
Crassuláceas1 mecanismo ácido das, 11 7 
Crepúsculo, detecção do, 316 
Crcscimcnco(s) 
• ácido, hipótese do, 194 
• caulinar, 249, 286 
· da gema axilar, 197 
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• entre caules e raízes, Integrado, 228 
• por divisão celular, 251 
Criptocromos, 304 
Crisântemo, 342 
Cromóforo do ficocromo, 308 
Cromoplascos, 376 
Croom uTUáUana 
• plantas de 
• • aplicação de Ethrcl, 289 
• • curvacuras das folhas de, 289, 290 
Crucikreae, 54 
Cucwnis, 67 
• <Jll&Uria, semente de, germinação Anal e 

velocidade de germinação, 396 
• botões floraJS de, 204 
·melo, 342 
• sad!JUS, 252, 305, 342 
Cucurbita 
• maxima, 146, 236 
• pepo, 138 
Cucurbitaccac, 290 
Culturas, produtividade econômica das, 132 
Cutícula, 86 
Cyclantaceae, 301 
c,mbidium, 346 
c,perus roumdus, 115, 401 

D 

Da!Mgia 
• rni.scolobium, 23 
• nigra, 56 
Damping, 332 
Datura fcrox, 405 
Decapitação, 199 
Deficiência 
·de boro, 49 
·de cálcio, 48 
• de cloro, 50 
·de cobre, 49 
• de enxofre, 4 7 
• de ferro, 49 
• de fósforo, 4 7 
• de magnésio, 48 
• de manganês, 49 
- de molibdênio, 49 
• de níquel, 590 
·de nitrogênio, 47 
·de potássio, 47 
• de zinco, 49 
Degradação 
·de gibereliruu, 241 
• de isopentcniladcnina, 220 
Dtndrobium, 346, 348 
- nobik, 231 
Descarregamento do floe111a, 140 
·visão geral. 143 
Desenvolvimento 
·de flores, 203, 352 
• de frutos, 203 
• radicular, 201 
Desidratação, 386 
Dcsidrogenase 
·da homossidenna, 74 
• do glutamato semi-aldeído, 78 
Dcsquelastase, 374 
~o, tolerilncia à, 386 
O.agravitrópícos, 321 
Oiagravitropismo, 319, 322 
Oico<iledôneaJ,29,305 
• hctbáceas, 25 
• lenhosas, 25 
Diferenciação celular, 196, 223 
Oifusão,6 

Digitaria 
• hmizonrali.s, 115 
• sanguinalis, 116 
Oiidropicohnaco, sinrase do, 74 
Drmero de clorofila a, 96 
Dionoea, 329 
Dioscona ddôaua, 414 
Dióxido de carbono, 30 
• solubilidade do, 113 
Diplodia naraleruis, 284 
Dispersão, 358 
Divisão cdular, 191, 222, 284, 361, 363 
Doença(s) 
• "'1kanae, 23 5 
• da planta-boba, 235 
Dominância apical 
• dcoenvolvimento antes e depois da captação do 

ápice caulinar, 199 
• quebra da, 197 
Donnan, espaço livre de, 138 
Dormência 
• classificação, 405 
• conceito, 4-04 
• em embriões somáticos, 253 
·em sementes, quebra de, 247 
• csrodos de, 405 
• física, 406 
• fisiológica, 405 
• morfológica, 406 
• quebra da, 406 
· química, 406 
Ooosel, arquitetura do, 131 
Drenas, 147 
• de anruuenamento, 368 
• de utilliação, 362 
• estabelecimento de, 223 
Dros.ra, 329 
Droocraccac, 329 
Drosopltila mdanogwier, 333 
Drupas.358 
Ducto(s) 
• de resina cm Pinaccac, 290 
• gomrfcros em Prunoidcac, 290 
·rameiras cm l'ínus, 290 

E 

&hinochloa colonum, 115 
Efeito Warbwg, 110 
Eficiência quânrica, 127 
Eichhomia, 202 
Einsrcin·Stnrk, lci da equivalência ÍOtoquCmica, 91 
Ekagnu.i, 53 
Elementos 
• crivados, 134 
• • constituição dos, 136 
• · do floema, 135 
·de vaso, 17 
Elécron(s) 
- cadeia de transponc de, 155 
• fluxo focossintédco de, 93, 96 
• mnspone de, 96, 101 
- - via alcemadva de, 156 
Embcbição, 11, 315, 389 
Embira-de-sapo, 57 
Embolia, 21 
Embrião 
• filtros naturais que atingem o, 397 
• formação do, 363 
• maruração do, 361, 364 
Endodcrme, 16 
·células da, 17 
Endorrcduplicação, 365 
Energia 
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·de excitação eletrônica, 91 
• dos fórons, 91 
• livre, 8 
• química, convel'SOO da luz em, 88 
En1-caureno, 23 7 
En1111berelano, 237 
Envelope, 88 
Enxofre,35 
• assimilação do, 80 
• deficiência de, 4 7 
Enzima 
• A00,373 
• ACS, 373 
• anldraoc carbônica, 116 
·da fase regenerativa do ciclo CJ, regulação, 108 
• dependente 
··deNAD, 116 
··de NADP, 116 
• descarboxlladora dommanre, 116 
• desidrogenase do gluramato, reação catalisada 

pela, 70 
• glicose·6·fosfato isomerase, 121 
• NADP·mnlnto dcsidrogenase, 116 
• nitrogcnasc, 54 
• PEP carboxilnsc, 115 
• rcdutose do nirraoo, modelo, 68 
• sintcuue da glutamina, rcaçilo catalisada pela, 70 
Enzlmas.-alvo, 110 
Epiderme, 16 
·de Cmharachu.i roseus, 87 
·de Gomooia spectabilfa, abaxial, 87 
Ep1doto, 37 
Epífims, 118 
Epinastla, 283, 288, 319 
Ep1nasrlsmo, 325 
Ep11ema, 19 
Equação de Nemsc, 142 
fquiunan ~. 272 
Ervas danmhas, conrrolc, 207 
Ervilha, 161, 341 
• caule de, efeito da auxina sobre a síntc.se de 

gíbcrelina, 196 
• mutantes, experimento utilizando, 241 
• plãntulas esáoladas, 271 
Enurnia rhaponoo, 415 
Escherichia, 53, 215 
~lamina, 416 
Escotorropismo, 319, 321 
Esmcctlta, 3 7 
Espaço(s) 
·Intercelulares, 126 
·livre 
• • aparente, 138 
·· de Donnan, 138 
• subesromátíco, 22 
Espinafre, 252 
Esplnho-dc·mnricli, 57 
Esqualcno, 238 
Esquema Z, 95, 96 
Essencinlldadc, critérios de, 34 
Esraquinose, 13 7 
Esrotólitos, 323 
Escclo, 16 
Estllosantes, 56, 57 
Estiolada>, plantas, 376 
Escõmaro(s) 
• aprcsenmndo células-guardas, 26 
• caracterização, 25 
·fisiologia dos, 25 
Estranficação, 406 
EstrCSSC 
• hldnco, 78, 115, 326 
• • proteção ao, 266 
·situações, 164 
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E5crias de Caspary, 16, 166 
Escrigol. 401 
E5croma, 88, 97 
• cilacóides do, 88 
Estruturas protegidas, 358 
Ethrcl 
• cm plannu de Crol071 urucurana, 289 
• reação de libcraçl!o de etileno a partir do, 275 
Ecilcno, 271·295 
• blos:.!ntcsc, 272 
• rotores bióticos e abióticos, 283 
•• alagamento, 283 
· • C01, 283 
•• ferimcntoS mecãnlcos, 284 
•• infecçllo por patógenos, 284 
• • hu, 283 
• • oxig~nlo, 283 
•• seca, 284 
• • tcmpcrarura, 283 
·fórmula química do, 272 
• histórico da descobcna, 271 
• inativaçilo, 2 72 
• interação com outroo hormônios, 280 
• • ácido ab-lcíslco, 282 
• • ouxlnas, 280 
•• cltoclnlnas, 281 
•• glberclinas, 281 
• • jasmonatos, 282 
• mecanlsmo de açllo, 275 
• ocort~ia do, 272 
• principais funções nos vegttais, 284 
• • c:rcsc:1mcnto e d1forenc13Çllo da parte 

aérea, 285 
• • divisão e expouuão celular, 284 
•• dormência, 285 
·receptores de, 276 
• sinal de, via de tmnsdução de, 280 
•síntese autocatalítica de, 373 
• traruportc do, 275 
E=il,/JIUS, 251 
Euphorbio. pi<lclierrima, 345 
Evocação floral, 351 
Excitação eletrõnlca, energia de, 91 
Expansão celular, 192, 284, 364 
Expans1na, 1 72 
Expressão 
• gênlca, 208, 265 
• sexi<al, 290 

F 

Fabaceae,54 
Face abaxial, 25 
Famfüa 
• auxlaia, 209 
• Azotobacterlaceae, 60 
• Cucurbltaceae, 204 
·da rlbose-5.f06fato, 80 
• do 3lipartato, 7 4 
·do glutamato, 77 
·do p1ruvato, 78 
• dos amlnodcidos aromáticos, 76 
• Droscraceac, 329 
• gênica aux/aia, 209 
• gimnospcrma, 118 
• Gra1nincac, 54 
• Lcgumin06ac, 53 
• MADS box, 355 
• Solanaccae não-polinizadas, 204 
Farncsil dlfosfoto, 238 
FllllC juvenil, 351 
Fator(es) 
• ambientais, 341 

•• f()j,'O. 34 7 
· ·111%,341 
• • remperarura, 345 
• • umidade, 346 
·de cranscrição PIFs, 333 
• endógenos, 34 7 
• • açúcares, 348 
• • hormônios vegetais, 348 
• • nutrição, 34 7 
• Nod, 55 
Fechumcnto 
• cstomático induzido, 29 
• hidrootivo, 30 
• hidropassivo, 30 
Feijão caupi, 24 
Feijoeiro, 326 
Feldspato, 3 7 
Felogênio, 57 
Fenilalanina, bioss!nresc, 76 
Fenótipo desestiolado, 313 
Fcofi1 ina, 96 
Feoforblda, 374 
Feoforblda-oxlgenase, 374 
Ferimentos, 163 
·efeitos na produção de ACC slntase e 

eri leno, 285 
• mecilnlcos, 284 
Fermentação, 157, 161 
Fertcdoxina, 95, 98 
Fcrredoxlna-tiorrcdoxina redurase, 110 
Fcrrldrim, 3 7 
Ferro, 35 
• deficiência de, 49 
Fertilização, 361 
Fia<S S)-romuJUS, 2 71 
Figo, frutos do, 2 71 
Filotrucia, 340 
Fíloraxia:espiral, padrões de Olotaxia, 200 
Fltocromobilina, 308 
FllOcromo(s), 304 
• B, mecanismos de ação, 335 
• cromóforo do, 308 
• descoberta do, 304 
·formado por um dfmero protéico, 308 
• fortnaS fotorreversíveis do, 307 
• importância ecofisiológica, 313 
• mecanismo5 de ação, 312 
• modos de ação, 311 
• moléculas cios, 308 
· na planta 
· · expressão dos, 308 
• • loc:alimção, 308 
• phyA., 309 
• propriedades físico-quúnicas dos, 308 
• variações e proporções, 344 
• subunidades protéicas dos, 309 
·tipo A, 31 1 
• uma familia gênica, 306 
Fltoeno, 238 
Fitol, 93 
Flavonas, 375 
Flavonóides, 375 
Flavoproreínas recepto"" de luz mui, 411 
Flcano, 415 
Aocma 
• elementos crivados do, 135 
• cm células-fonte, carregamento do, 141 
·selva do, açúcares encontrados na, 137 
• sincma de transporte no, 134 
Aor(cs), 160 
·desenvolvimento de, 203 
• não polinizada, 362 
Floração, 340-357 
• aspectos moleculares, 352 

- controle focoperiódico da, 34 2 
·desenvolvimento floral, 352 
• efeito do fogo na, 34 7 
·evocação floral, 351 
• fases de desenvolv1mcnto, 340 
• hipóteses sobre a naturcia do sinal floral, 349 
• in llimi de plantas orquidilceas, 355, 357 
• indução da, 341 
··fatores 
• • • ambientais, 341 
••• endógena., 347 
·respostas de, tipos, 342 
Fluência 
·comprimento e, interação entre, 310 
• r~t:as de, 309 
Fluorescência, 91 
Fluxo 
·de massa, 6 
• respiratório, 157 
Fogo,347 
Folhas, 86, 160, 360 
• de espécie C4, dp1ca, 87 
• de fortuna, 229 
• de Gramineae, 296 
·de H:ymnuiea courlxtri! L., células de, 166 
Força(s) 
·da gravidade, 19 
• de tensão, 5 
• de van der Waals, 2 
• protoniôoica, 142 
• próton·motriz, 145 
• rensil, 5 
3-Fosfogliccraco, família do, 78 
Fosfoglicolaco fe>Satasc, 11 1 
Fósforo, 35 
• deficiência de, 4 7 
Fotoblásticas negativas e positivas, sementes, 304 
Fococonversão Fv-Fve, 307 
Fotodormência, 314 
Forofosforilação, 93, 99 
·cíclica, 99 
~ não"(:íc:lica, 99 
• pseudocíclica, 99 
Fotoinlbição, 114 
Fotoliascs, 316 
Focomorfogêncse, 225 
Focooascias, 303 
Focoperiodismo, 303 
Foroperíodo, 341 
Fotoproteção, 93 
Fotorreccptorcs, 91, 304 
Fotonespiração 
• papel da, 113 
• processo de, 7 4 
• taxas de, rotores que afetam as, 1 13 
Fotorrevcrsão, 344 
Fotorreverslbllídade, 306 
Fotossíntese, 82-133 
• aspectos ec:of'i.siológicos associados à, 124 
• balanço energético do ciclo e,, 108 
·ciclo aucocamlftico, 106 
• ciclo C,, 111 
• convenão da luz em energm química, 88 
• destino dos prtidutos da, 120 
• eficiência no uso da ilgtla e, 12 7 
• estrutura da máquina fotossin~tica, 86 
• etapas do ciclo CJ, 106 
• fatores que afetam as raxas de fotorrcspiração, 113 
• fotofosforilaçiio, 99 
- fotossistema 1, 98 
• fotossistema li, 95 
- fotoxidação da água, 96 
• geradora de O,. 84 
·liquida, 125 
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•• variação, 126 
• mecanismo e,, 114 
·mecanismo MAC (ou CAM), 117 
·metabolismo do carbono na forossínrese, 103 
• não geradora de 0 2, 84 
• narureza física da lu•, 89 
• o que acontece quando os pigmenoos absorvem 

lw, 91 
·o que move a vida, 82 
• pape( da fotonc!piraçâO, 113 
• PEP carboxilasc, 120 
• plantas de sol e de sombra, 128 
·por unidade de área foliar e produtividade, 130 
• produtividade 
• • cconõmica das culturas e, 132 
··em comunidades vegetais e, 130 
• producos da, destino dos, 120 
• regulação do ciclo e,. 108 
• taXas de respiração celular e produrivldade, 130 
• um processo 
• ·de oxidação-redução, 83 
• • em duas etapas, 83 
Fotossistemn, 95, 98 
- 1, 93 
• LI , 95 
Fototmpinas, 3 1, 304, 3 16 
Fototropismo, 303, 318 
·cm caule, mecanismo hipotético, 321 
·cm colcóptilos de aveia, 319 
Fotoxidação da água, 93, 96 
Frank;a, 57, <io 
Fnntset, 361 
Frutanos, 416 
Frutífkação e amadurccimenco, 358-383 
• desenvolvimento do fruto, 3<io 
• fase 
•• 1, 361 
•• li, 363 
•• Ili, 364 
• maruração, 368 
Fruto(s), l(i() 
• amadurecimento de, 290 
• apoclrpico, 358 
·armazenagem de, 382 
·climatéricos, 161, 369 
• crcscimcnco do, 364 
·de comate, frucificaçilo e maturoçilo de, 361 
·desenvolvimento, 203, 252, 3<io 
• • fases do, 361 
• • papel das giberelinas no, 365 
• estocagcm de, 161 
• não-climatéricos, 161, 369 
• origem dos, 358 
• partcnocárpicos, 361 
·secos, deiscência de, 381 
• sincárpicos, 358 
• suculentos, 358 
Frutose, 143 
• polfmcros de, 412 
FrutOSC·6·fosfuto, 1 21 
Fumo, 25 
Fusarium o:icysporum, 272 

G 

Galactomanano, 171 
Galact08C, 143 
Gancho 
• apical, formação do, 200 
• plumular, 201 
Gavinhas, 325 
Gema(s) 
• apical, 304 
·axilar, crcscimenco da, 197 

• dormê.ncia de, 268 
Gene(s) 
• API, 355 
·API (APETALA 1), 354 
• AP2, 355 
• AP3, 355 
• aux/aio., 209 
. e, 359 
• CELI, 291 
-CEU, 291 
• CELS, 291 
• CO (CONSTANS), 354 
• Coruum (CO). 411 
• CREJ, 222 
•Ctr/,277 
-CYCDJ, 222 
·da identidade floral LFY, 355 
• E (SEPALLATA·SEP), 359 
• EIN2, 279 
• EMF (embryonicjlowei-),353 
·envolvidos na determinação do tamanho e forma 

do tomate, 366 
• fasdati!d, 367 
• FD (flowering locus D). 354 
• fix, 57 
• FLC, 353 
• frq, 334 
• FRUITFULL, 381 
• FT, 354 
• FT (flowering locus T), 354 
• fw2.2, 361 
• GIDI, 242 
• homcócicos ABCDE, 356 
• homeócicos AG (AGAMOUS), 355 
• INDEHISCENT, 382 
• /PT, 223, 233 
• uACS/A, 373 
• LeACS4, 373 
-LEAFY, 282 
·uETRJ,373 
• nif, 53, 57 
• nod, 55 
-~365 
• PI (PISTlUATA), 355 
• PlSTUlATA, 363 
• RJN, 372 
• TJl-1, 201 
• SHATTERPROOF, 381 
• SOCI, 282 
• TFLI (Temiinal jlou.<er 1), 353, 355 
• ZM-P60, en2ima codificada pelo, 219 
Geotropismo, 3 19 
Geranil difosfato, 238 
Gcranilgcranil difosfato, 238 
Germinação, 247, 384·408 
• controle, 392 
• critérios, 389 
• d=nvolvimcnto da semente, 384 
··controle do, 387 
• • desidratação, 386 
•• etapas, 385 
• • tolerância à dessecação, 386 
• empas da, 389 
• • cmbebição, 389 
• • extensão radicular, 390 
• fatores que influenciam, 395 
• processo de, 389 
• • critérios, 389 
• • terminologia, 389 
• semente, 384 
• tipos de, 389 
Gesso, 37 
Gibberdla fujiJuaoi, 235 
Gibbsita, 3 7 

fndice Alfabético 425 

Gibcrelinas, 235-254 
• açllo das, 393 
• aplicações comerciais, 253 
• b1oativa, 241 
• bia&!fntesc, 236 
• • cstrurura química, 237 
• • etapas da via, 239 
• • prccursorcs, 23 7 
• • principais locais, 236 
• • subst!lncías inibícórias da, 240 
• cicocíninas, intcmçõcs entre, 249 
• conjugação, 241 
• degmJação, 241 
• cÍCilOS no c:w.;c1mento e dcsenvolvimcnco 

vegetal, 2'17 
·histórico. 235 
• mecanlSmo, 2'12 
• ·de repressão de rcsposras às, 243 
•• percepção do sinal, 242 
•• proteínas DELLA, 243 
·modo de açilo, 242 
• no desenvolvimento do fruto, papel das, 365 
• ocorr~ncin, 235 
• rmnsporte, 24 l 
• via biossintética, etapas da, 239 
G imnospcnnll.'I, tlgua nas, 17 
Ginkgo biloba, 53 
G licerato cinasc, 113 
G licinu, 78 
• bi06Síntesc, 79 
• dcscarboxilasc, 113 
Glicola10, esquema da via bioquímica do, 112 
Glioolisc, 151 
Glicose, 143 
Glicosilação, conjugação de citocinas po<, 218 
Gloeoca/M, <io 
Glucomananos, 170, 171 
Glucuronoarabmoxilanos, 170 
Gluramaco 
• ciclo da sin~ do, 69 
• desldrogenase do, 70 
• família do, 77 
• reaçllo catalisada pela eruima des1drogenase 

do, 70 
Gl,ci,,,, max, 56, 57 
Gocrhita, 37 
Goma guar, 180 
Gomidtsia $peccabilis, 87 
Gomphrena macrocepliala, 416 
Gotthaus-Dmper, príncfpio de, 91 
Gradiente 
• de conccnttaçllo de vapor de água, 23 
• de prcss!lo de vapor, 23 
• de prótons, 98 
Grama·batamis, 53 
Gra1na comum, 53 
Gramínea, 115 
• hidrona>ti>mo crn folha de, 326 
·perene, 131 
• tropical, 53 
Gramlneac, folhas de, 296 
Grana, tilacóides dos, 88 
Gr!I06 de pólen, massas de, 36 1 
Gravirrop1smo, 3 19, 321 
• em planras, seqll~ncia hipotética, 324 
• em plantinhas de milho, 324 
Gunnera, 53 
Guração, 19 

H 

H* -ATPase da membrana plasmática, detecção de 
acividade cspccrfica, 43 

Hábico scminífero, 358 
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Hedera helix, 251 
HeUanthus ruberosus, 411 
HeUocaTtms americanus, 23 
Hematita, 37 
Hemiceluloses, 167, 170 
• do grupo dos mananos, 171 
HerbaspiriUum seropedicae, 53 
Herbicidas, 101 
, de auxinas sintéticas, 207 
Hevea brasiliensis, 23, 290 
Hcxoses, 168 
Hidatódios, 19 
Hidrogênio 
• átom05 de, 2 
• pontes de, 2 
Hidrólise, 216 
• de citocininas, 219 
• reações de. 40 
H idronastia, 319 
• em folha de l,'1'3mlnea, 326 
Hidronastismo, 326 
Hidrotropismo, 319, 325 
Hidroxilação, 213 
Hidroxipiruvato, 113 
• rcdutasc, 113 
Hiosciamina, 416 
Hiperpolarização, 327 
Hipocótilo, inibição do alongamento do, 311 
Hiponastia, 319 
Hiponastismo, 325 
Hipótese 
• de Cholodny· Went, 319 
• do crescimento ácido, 194 
• quimiosmótica 
• ·de Mitchcll, 99 
Hippophae, 53 
Histidina, 80 
Histodiferenciação, 385 
Holoprotelna, 308 
Homogalacturonanos, 170, 171 
Homosserina, desidrogenase da, 74 
Hormônio 
• da maruração, 368 
·do amadurecimento, 290 
·vegetal, 161 , 255, 348 
•• ácido absdsico, 349 
• • auxinas, 348 
• • cicocininas, 348 
• • etileno, 349 
• • giberelinas, 349 
Hymenaea courbaril L., 160 
Hyo.<cJamus niger, 350 
Hyptis br..,;pes, 353 

1 

lmogolita, 37 
lmpatiens balsamina, 352 
Índice(s) 
• de área foliar, 131 
·de colheita, 132 
Indução, 67 
• floral, 290 
Infecção 
• conente de, 55, 56 
• por patógenoo, 284 
• radicular, 56 
·tubo de, 55 
Insulina, 412, 416 
Intensidade limiar, 323 
1 ntcração( ões) 
• hormonais, 394 
.. iônicas, 46 
Interface ar-água, 20 

, 
lons 
• função dos, 4 7 
• transpone de, 163 
/pomaea, 288 
• flor de, alterações fenotípicas em, 289 
• purpurea, 349 
IRGA (infra-red gas analyser), 125 
lsocestose, 415 
lsoer.!s, 118 
lsoleucina, 74 
·biossíntese, 75 
lsopcntcniladenina, degradação de, 220 
2-lsopropilmalato, sintasc do, 78 

J 
Jacarandá-da-baía, 56, 57 
)asminum, 299 
• grandiflorum, 299 
Jasmonatos, 282 
Jacobá, folha de, 160 

K 

Kalanc/l(Je, 229 
• biDssfeldiana, 342, 345 
KlebsieUa, 53 
Krcbs, ciclo de, 112, 152 

L 

Lactuca saliva, 396 
Laelia, 351 
Laniana monrevidensis, 34 7 
Lavanda,248 
Lal!(Jndula angustifolia Miller, 248 
Leg-hemoglobina, 53, 55 
Leguminosae, 53 
Leguminosas, 56 
Lei 
·da equivalência fotoquímica de Einstein-Stark, 91 
·da reciprocidade, 318 
• da termodinâmica, 82 
• de conservação das massas, 34 
• do mínimo, 34 
l..emna gibba, 301 
Lenricela(s), 22 
• do caule de sabugueiro, 159 
• hipertrofiadas, 289 
Lentilha, 161 
Lesões, 163 
Leucaena leucocephalla, 54, 326 
Leucina, 78 
• biOSSlnk-SC de, 79 
• isolcucina, 79 
Ligação( ões) 
• água-água, 2 
·conjugadas, 91 
• glicosídica, 169 
Ligantes, troca de, 40 
Lignina, 174 
Limeira ácida Tahici, 254 
Lisina, 74 
• biossíncese, 75 
Lixiviação, 36, 407 
Lolium 
• perenne, 131 
• remtdcmtum, 348 
Londwcarpus 
• leucantlms, nódulo indeterminado de, 58 
• m.W?hlbergianus 
• • raízes noduladas, 61 
• ·sistema radicular de, 57 

Ludwigia 
• ocrovalvis, 399 
• sp., 159 
Lupinus, 67 
• angusiifolius, 150 
• luuus L., 255 
Luteína, 94 
Luz, 30, 341 
• com comprimento de onda, efeitos, 343 
• como controle de panículas, 90 
• como fenômeno ondulatório, 89 
• conversão cm energia qultnica, 88 
• de transcrição PlFs, 333 
• energia que impulsiona fotossíntese, 88 
• fen6menos fisiológicos de plantas controladas 

pela, 303 
• flavoprotefnas receptoras de, 411 
• fotomodulação do desenvolvunenco pela, 316 
• na produção de etileno, efeitos da, 283 
• natureza física da, 89 
• nos ambientes naturais, 313 
·pigmentos e, 91 
• ponto de compensação de, 127 
• reações dependentes de, 83 
·resposta fotossintética à, 127 
Lycopersicon 
• esculentum, 310, 311, 361 
• hirsutum, 228 
Lycophyia, 118 
Lycopodium phlegmaria, 272 

M 

MAC (Meiabolismo ácido das Crass1dáceas ), 117 
(v. CAM) 

·sobrevivência das plantas e, 119 
·via bioqu!mica, 118 
Maçã, 161 
Macronutrientes, 35 
Magnésio, 35 
• deficiência de, 48 
Maiato, 115 
Malva, orientação das folhas em relação ao Sol, 322 
Mamão, expansão celular em frutos de, 179 
Mamona, 290 
Manano, 170 
·puro, 171 
Manduirana, 326 
Manganês, 35 
·deficiência de, 49 
Man1,'lleira, fungos em, 232 
Manihot esculenia, 414 
Manirol, 143, 146 
Manjericão, 342 
Manômetro, representação de um tipo de, 18 
Máquina fotoMintética, estrurura da, 86 
• cloroplastos, 88 
·folhas, 86 
Marchantia polyrnorpha, 2 72 
Matriz extracelular vegetal, 167 
Matteuccia sr.rnihiopkris, 272 
Maturação de embrião, 361 
Mature green, 3 7 7 
Mecanismo(s) 
. e., 114 
• fotossintéricos de concentração de CO,, 1 14 
• MAC, 117 
Megasporofilos, 358, 360 
Melão, 342 
Membrana·envclope, 55 
Membranas, modificação da permeabilidade, 312 
Mrn:v:ralis anmUl, 225 
Meristema 
• apical caulinar, 248 



- - conr.role, 248 
• vegetativo em floral, cransição, 352 
Mesofilo foliar, 25 
Mesorhiwbium, 54 
Metabolismo focossintético do carbono, 103 
8' -Metileno-ABA, 269 
Metilesterases, 172 
Metionina, 74 
·biossíntese, 75 
Mica, 37 
Michaelis-Mentcn, modelo de, 142 
Micorrização, 46 
Microoerofilia, 60 
Microorranjos, análise de, 316 
Micronutrientes, 35 
Microorganismos, interação com, 231 
Micropropagação, 232 
Milheto, 116 
Milho, 53, 129 
Mimosa 
• bimucroruua, 57 
- - raízes nodu !adas, 61 
• pudica, 329 
• sacabrella, 56, 407 
Mineral( is) 
- mais comuns no solo, 3 7 
·primários, 37 
• secundários, 3 7 
Minulus cardinnles, 114 
Mitoses, 385 
Modelo de Michaclis-Mentcn, 142 
Molibdênio, 3 5 
• deficiência de, 49 
Moruura gigamea, 3 21 
Montenegrina, tangerineira, 254 
Morango, receptáculo de, 204 
Morte celular pcogramada, 197, 286, 362 
Morus, 290 
Movimento 
• acropeto, 187 
·da água, 12 
- estomático, controle do, JO 
- nictinástico foliar, mecanismo de, 328 
• termocaótico, 6 
Mucor hiemaüs, 272 
Mutação(ões) 
- foromorfogênicas, 31 O 
• gai-1 . 243 
• variação de tamanho e forma em frutos de 

tomate causada por, 367 
Mutantes 
• aurea, fenótipo do, 31 1 
·de Arabiclopsis, 345 
• de tomateiro, 202 
• deficientes, 256 
• • no acúmulo de phyA, 312 
·fri,311 
• gal-3 de Arabiclot>sis, 252 
• insensíveis ao ácido absdslco, 256 
- Maryland Mammoch, 341 
• oopl, 334 
• tTi, 311 
- yellcw green-2, 3 1 t 
Mycobacreriunm paraffinicum, 2 72 
Myrica, 53 

N 

NADP-malato desidrogenase, 116 
Narciso taterra, 290 
Nastism06, 318, 319, 325 
Neocestose, 415 
Nemst, equação de, 142 
Neurospora crassa, 333 

Never ripe, 222, 292 
NH; 
·assimilação de, 69 
Nicotiana 
• s;lvestris, 350 
• uibacum, 25 
Nictinastia, 319 
Nictinastismo, 326, 327 
Níquel, 35 
• deficiência de, 50 
Nitrato 
• redutase do, 67 
• • em folhas, 69 
• • modelo esquematizado da enzima, 68 
Nítrico, rcducase do, 67 
Nlttogenase, reações catalis<ldas pela, 62 
Nittogl!nlo, 35 
• assimilação na planta, 66 
·ciclo do, 51, 52 
• deficiência de, 4 7 
• eficiência de uso do, 129 
• fixação oo, 5 l-81 
· · biológica, 52 
• • bioquímica da, 60 
• • desenvolvimento dos nódulos, 57 
• • ftsiologia da, 60 
• • liberação do rizóbio, 57 
• • multiplicação do rizóbio na rizosfcra e sua 

adesão às raízes, 55 
• • penetração do rizóbio na rai?, 56 
• • representação do processo, 63 
• inorgânico no solo, absorção, 65 
- merabolismodo, 65-81 
• • aminotransferases, 73 
• • assimilação de NH ~ , 69 
• • assimilação do enxofre, 80 
··biossíntese de aminoácidos, 74 
• ·ciclo da sintase do glutamato, 69 
• • redução do NO;, 67 
, transportado nos sítios de consumo, 

utilização, 73 
• trarupOrtC do, 71 
• • na planra, 66 
NO) 
• absorvido pela rafa, destino do, 67 
• assi1nUação de, 69 
• focossíntese de, 69 
- redução do, 67 
- - regulação da enzima, 67 
Noel box, parte do DNA, 55 
Nódulo(s) 
• de angiosperma não-leguminosa, 58 
• de Dalbergia nigra, determinado, 58 
• de leguminosa 
• · determinado, 60 
• • indeterminado, 58 
• de Lonchocarpu5 
• - leucanthw, indeterminado, 58 
• • muelhbergianw, bacteróide em célula 

ínfecrada, 59 
·de Parasponia, 54, 56 
• de T achigalia tilba, 59 
·desenvolvimento dos, 57 
·em angiospermas não-leguminosas, 53 
• formação do, 54 
Nosux: 
·punctiforme, 53 
• spp., 53 
Nuphar, 159 
Nutrição 
• controle da floração por meio da, 34 7 
• mineral, 33-50 
• ·controle de fluxo dos nutrientes, 42 
• · critérios de essencialidade, 34 

fndice Alfabético 42 7 

• • dinâmica da absorção de nutrientes pelas 
plantas, 44 

• • elementos da relação solo-planta, 36 
• • função dos íons, 4 7 
.... sintomas de excesS<> e de carência, 4 7 
.... sistemas de transporte de nutrientes das células 

de plantas, 40 
Nutriente(s) 
·das células de plantas, sistema de transporte de, 40 
• dinâmica da absorção de, pelas plantas, 44 
• eficiência da utilização, curva genérica, 39 
·fluxo dos, controle, 42 
• minerais, 230 
• transporte de, 41 
Nym/ihaea, 160 
Nymphaeaceae, 301 
Nymphoides pelrara, 286 

o 
Ocimum basilicum, 342 
Ocorea odorifera, 401 
ôerwÚU!mlll, 138 
O livina, 37 
Oncíd;um, 348 
Ophioglossum reticulatum, 2 72 
Orchidaceae, 230, 231 
Org-dnismo(s) 
• fotossintetizantes, 83 
• heterotróficos, 82 
• não·fotossintetizantes, 82 
Órgãos 
• respiração nos, 159 
• tuberosos 
• • importância econômica dos, 417 
• • metabolismo do., carboidratos em, 414 
Orquídeas 
• excratos de políneas de, 361 
Orquídeas epífitas, 351 
Ory~a wiva, 54, 235 
Osmômctro, representação, 8 
Osmose, 6, 7 
Ovário, surgimento do, 359 
Óvulos, 360 
• de Glossopreris, 360 
Oxaloacetato, 1 15 
Oxidação-redução, fotossíntese, um processo de, 83 
Oxigênio, 35 
- fotossíntese 
•• geradora de, 84 
•• não geradora de, 84 
• no solo, 292 
• para produção de etileno nas plantas, 283 
• quantidade de, 16Z 
• solubilidade do, L 13 

p 

Pachyrhwu 
• erosw, 414 
• tuberosw, 411 
Palmae, 301 
Palmeira Phoenix, 1 70 
Palmito, 180 
Panicum 
• ma.xim1'm, 116, 40 l 
- miUacium, 116 
Parasponia, 53, 54, 56 
·nódulo, 56 
Parede celular, 165-181 
• bioquímica da, 16 7 
• biotecnologia e, 180 
• funçães e papéis biológicos da, 176 
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• importância amb1enml da, 180 
• propriedades físicas. 174 
• química da, 167 
·relações com funções e popétS biológ1oos, 174 
• vegetal, modelos, 174 
Parênquima 
• lacunoso, 87 
• paliçád1c.o, 87 
Pancnocarpia, 204, 363 
Pas\3gCm, células de, l 7 
Patch clamp, 4 2 
Patóge005, infecção, 284 
Pcctinas, 171 
Pêlo absorvente, 16, 138 
• formação de, 292 
Pdihopltonim dubium, 284 
• área celular, 285 
Pendulina, 416 
PeniciUium, 272 
• cyclopium, 2 72 
• digiratum, 272 
• exparuum, 284 
• wlutinum, 272 
Pentooes, 168 
PEP 
• carboxilase, 115, 120 
• regeneração do, 116 
PEPcasc, 120 
Pepino, 304, 34 2 
Percepção, 318 
• de sinal, 221 
Peronla, 292 
Phalaenopm, 231, 346 
Pltolari.s canmirnsis, 182, 318 
Pharbírú wl, 284, 34 5 
Phastolus 
-~.240 
• IW14tUS, 217 
• wlpis, 108, 236 
Pltornix, 170 
Picão-do-cerrado, 34 2 
Picão-preto, 402 
PIF (Ph,rodtTt1111<! irucacti"llfacwrs), 333 
Pigmento(s) 
• fotossintéticos, 93 
- luze, 91 
• síntese de, 161 
Pimenm, 342 
Pinaceae, duetos de rcoina cm, 290 
Pinus, 342 
• duetos resfferos em, 290 
Pirofosf.uase dos cloroplasros, 117 
Pirrolina-5-carboxilato, slntemsc de, 78 
Piruvato foofuto diclnasc, 116, 129 
Pisum sativum, 236, 296, 341 
Placa(s) 
• crivadas, 134 
• de perfuração, 17 
Plagiogravitrópicos, 32 l 
Plagiogravitropismo, 3 l 9 
Pltolari.s canmieruis, 318 
Planck, constante de, 90 
Planra(s) 
·adaptadas 
··à sombra, 314 
··ao sol, 315 
. e,. folhas de, 74 
-CAM,25 
·crescendo em clareiras, 315 
·cultivadas, compostos acumulados nos órgãos de 

reserva das, 4 16 
• de Dtndrobium Sccond love, 231 
• de pepino, 305 
• de provera, 212 

-desol, 128 
• • facultativas, 128 
• • obrigatórias. 128 
• de sombra, 128 
• • faculmrivas, 128 
• • obrigatórias, 128 
• do cerrado brasileiro, 412 
• doadora, 232 
• elementos essenciais às, 3 5 
• fotomorfogênese em, 303-317 
• • controle do desenvolvimento, 304 
• • fttocromo, 304 
• • foromodulação do desenvolvimento pela luz 

arul, 316 
• • importância ecoftsiológica dos íitocromos, 313 
• • luz nos ambientes naturais, 313 
• herbáceas, 19 
• perenes, armazenamento de carboidratos 

em, 4 15 
• induzidas à floração, 252 
• invasoras, 3 14 
• lenhosa, 255 
· monocárpica, 287 
· movimentos em, 318-330 
• • nastismos, 325 
• • princi.pais, 319 
• • tropismos, 318 
·mutantes 
• ·de ervilha, experimento, 250 
• • gai· I de Arabído/Jsis, 244 
• nativas, composros acumulados nos órg-Jos de 

reserva de, 416 
• ritmos circadianos nas, 331-357 
• superanãs nana, 2 40 
• tranSl)ênicas, 212 
• ·de Arabidopsis, 229 
• ruberOtSaS 
• • amiláceas, 411 
Planta-microorganismo, interação, 232 
Plântula(s) 
• crescidas no escuro, 304 
• de abóbora, 241 
·de aveia, 183 
·de feijoeiro, 202 
·de gram!neas. 182 
• de pepino, 305 
• estioladas, 304 
• • de ervilha, 2 71 
• recém·genninadas, desestiolamcnto de, 314 
Plasmalema, 41 , 140 
Plasmodcsmas, 25, 137, 138 
Plastfdeos das células·guardas, 25 
Plastocianina, 93 
Plastoquinona, 93, 96 
• estrutura da, 97 
Pneumatóforos, 159 
Poder redutor, 84 
Poliaminas, 297 
• bi06S!ntese, 297 
• • via esquemática da, 298 
·funções 
··celulares, 298 
• • no desenvolvimento vegetal, 299 
Poliidroxialderdo, 168 
Poliidroxicetona, 168 
Poltmero de frutose, 412 
Polinização, 361 
Polymnia sonchif~ 412 
Pol,stichum mwúnan, 2n 
Ponkan, mngerineira, 254 
Pontes diferúlicas, 173, 174 
Ponto(s) 
• de compensação 
··de C02, 110 

• ·de luz, 127 
• de ebulição, 4 
• de fus:lo, 4 
• de murchamento permanente, 15 
• de saruraçllo de luz, 128 
Porfinna, um anel de, 93 
Poros, 25 
• esromáticos, 23 
Pós-colheita, 161 
Potássio, 3 5 
• dcíiciencia de, 4 7 
Potencial(i5) 
·da membrana, 142 
• de ação, 329 
·de água, 9 
• • de nove espécies de planta, 13 
• de pressão, 1 O 
• gravlcac1onal, 11 
• htdrico, 399 
• marrlclal, 11 
• márrlco, 11 
• osmórico, 1 O 
• qutmico, 8 
Prcfcnato, 76 
Prcssiio 
·hidrostática, 6 
• osmótico, 8 
• positiva da raiz, 18 
Princípio(s) 
·de Gotchaus·Drnper, 9 1 
• flog!stlco, 33 
Processo(s) 
·de as.similação e transporte de N na planta, 

inter-rchição, 66 
• de estiolamento, 200 
• de fotorresplração, 7 4 
• fotossinrérico, níveis de 01i3nilação do, 86 
• Haber-Bosh, 52 
Produção mundial de tubérculos e raí:cs, 418 
Produavidade 
· arquitetura dodos..cl, 131 
·econômica das cultums, 132 
· em comunidades ,·cgcmis, focoss(ntese e, 130 
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Zea mays, 53, 129, 186, 212, 305 
Zeacina, 23 2 
Zcaxantina, 31, 94 
Zeilgebe-rs, 332 
• sinais, 332 
Zeta, valores em ambientes abertos. 314 
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