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1. Introdugao

As plantas terrestres s@o organismos sésseis (fixos ao substrato), que crescem em
ambientes os mais diversos, sujeitos a variagcdes dinédmicas de fatores exogenos como luz,
disponibilidade de agua, nutrientes e temperatura. As plantas sdo capazes de perceberem estas
variagdes e responderem por intermédio de alteragdes metabdlicas, alteragdes no posicionamento
de dérgéos (movimento de 6rgaos) e alteragdes no padrdo de crescimento e desenvolvimento
(mudangas irreversiveis na forma).

Neste contexto, o desenvolvimento € definido como a totalidade dos eventos que
progressivamente formam o corpo dos vegetais, constituido por uma sequéncia de fases que que
constituem o ciclo de vida que é composto pelas fases de polinizagdo e dupla fecundagéo,
formagdo do embrido e da semente, germinagéo, crescimento vegetativo juvenil, crescimento
vegetativo adulto, reproducgéo e senescéncia. De maneira geral, a vida de um vegetal se inicia
quando o zigoto, uma Unica célula, cresce e se desenvolve em um organismo multicelular, o que
é viabilizado pelos processos de divisdo e diferenciagdo celular, e da sintese de moléculas
organicas diversas a partir de ions e moléculas menores. Dessa forma, a partir de um zigoto, os
processos fundamentais que compdem o desenvolvimento de uma planta adulta sé&o:
CRESCIMENTO, DIFERENCIAGAO E MORFOGENESE (do grego, “morfo", forma, e “genesis’,
origem). A planta adulta estard apta a florescer, produzir frutos com sementes, senescer e,
eventualmente, morrer, dependendo do seu ciclo de vida, determinado ou indeterminado.

A sequéncia dos eventos que ocorre em cada fase do ciclo de vida das plantas é controlada
de forma precisa e ordenada por caracteristicas definidas no seu genoma bem como pela
interacdo entre estimulos enddgenos (expressao génica, agcdo hormonal e regulagédo iénica) e
estimulos exdgenos (luz, temperatura, agua e nutrientes), sendo o entendimento deste controle

um dos principais objetivos da Fisiologia Vegetal.

2. Fundamentos do Desenvolvimento Vegetal

Conforme pontuado na introdugéo, o desenvolvimento € composto por uma sequéncia de
eventos que progressivamente promove a formag&o do corpo do vegetal proporcionando-o assim
a capacidade para obter alimento, se reproduzir, explorar as oportunidades e lidar com os riscos
e limitagdes do ambiente (Fosket, 1994). Todos os processos que ocorrem durante o
desenvolvimento requerem uma elevada quantidade de moléculas organicas as quais S&o

sintetizadas pelo metabolismo vegetal.
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O desenvolvimento dos vegetais apresenta particularidades especificas em relagao ao
desenvolvimento dos animais, sendo a diversidade e o surgimento das formas uma das
caracteristicas mais intrigantes. Ao compararmos espécies vegetais arboreas de alto porte com
plantas de pequeno porte, € evidente ndo s6 a diferenca entre as suas formas, mas, em especial
o tempo que é necessario para que estas diferentes plantas mudem de fase e completem seu ciclo
de vida. As espécies arbdreas de alto porte podem demorar até 10 anos para produzirem flores,
frutos e sementes (fase reprodutiva), e espécies vegetais de pequeno porte, como o milho por
exemplo, entra em fase reprodutiva mais ou menos em 90 dias apds a semeadura. Contudo, ainda
que possuam distingdes na forma e na duragdo de suas fases, todas as espécies vegetais
apresentam 0 mesmo mecanismo de crescimento nos quais a sua forma sera construida
gradualmente por processos de crescimento pés-embrionario.

O ponto de partida para o entendimento do desenvolvimento vegetal € a compreenséo
dos processos basicos que o constituem, e de acordo com o descrito no capitulo 17 do livro de
Taiz et al, 2017, duas questdes gerais sempre sao confrontadas:

1) A formulagao de descri¢des claras e relevantes das mudancgas que ocorrem ao longo do tempo,
remete aos seguintes questionamentos:

- A medida que um organismo cresce, ha aumentos correspondentes em sua
complexidade, e, sendo assim, como essa complexidade pode ser descrita de maneira mais
simples?

- Em que extensao o crescimento esta associado divisao celular, a expanséo celular e a
processos especificos de diferenciagéo?

- Como os fatores ambientais influenciam os processos de crescimento?

2) Como os padrdes caracteristicos de crescimento podem ser explicados por processos
determinados geneticamente?

- Como esses programas intrinsecos de desenvolvimento estéo ligados a influéncias
externas, como niveis de nutrientes, aportes de energia e estresses?

- Que tipos de mecanismos fazem a media¢ao deste acoplamento?

- Que componentes fisicos estdo envolvidos, como eles sdo organizados aos niveis
celulares e teciduais, e como seus comportamentos dinamicos sdo regulados no tempo e no
espaco

Portanto, abordaremos neste topico os principais aspectos, conceitos e fundamentos que

perfazem o desenvolvimento das plantas.
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2.1. Desenvolvimento pés-embrionario

Uma caracteristica marcante dos vegetais é o fato de que seu desenvolvimento acontece
predominantemente de forma pés-embrionaria. O embrido de uma planta contém um eixo
polarizado rudimentar cujas extremidades s&o formadas pelos meristemas apical e radicular
(Figura 1). Sendo assim, nenhum drgao da planta se forma na embriogénese vegetal e sim
apos a germinagao das sementes, sendo as folhas cotiledonares a Unica excegdo. Uma vez
germinada a semente, a velocidade das alteragdes e o padrdo do desenvolvimento séo variaveis
e flexiveis em resposta as variagdes nos fatores ambientais, dependentes do controle dos
programas de desenvolvimento contidos no genoma de cada espécie (Taiz et al., 2017).

Em linhas gerais, o desenvolvimento do esporéfito de uma angiosperma € dividido em trés estagios

principais: embriogénese, desenvolvimento vegetativo e desenvolvimento reprodutivo.

Cotilédones

" Meristema
| apical
do caule

_ —Hipocétilo

Raiz primaria

<_—Centro quiescente
e coifa

Plantula

Figura 1. Esquema evidenciando as estruturas de um embrido de Arabidopsis thaliana (Taiz et
al., 2017). Observe que nas extremidades estdo dispostos os meristemas apicais, caulinar e

radicular.

Durante a embriogénese, o0 zigoto unicelular d& origem a uma organizagao rudimentar, mas
polar, que exibe grupos de células indeterminadas contidas nos meristemas apicais do caule
e da raiz. Durante o desenvolvimento vegetativo, padrdes de crescimento indeterminado,
refletem programas embutidos no genoma e a sua interagéo com fatores ambientais, produzindo
uma arquitetura variavel de caule e raiz. Durante o desenvolvimento reprodutivo, os
meristemas apicais do caule (MACs) vegetativos sao reprogramados para produzir uma série de
caracteristicas de o6rgaos florais, incluindo carpelos e estames, iniciando a geragao

gametofitica (Figura 2).
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Figura 2. Esquema ilustrando o ciclo de vida de uma planta e as alteragées da geragcdo gametofitica

(hapléide) para a esporofitica (dipléide). (Taiz et al., 2017).

2.2. Embriogénese

A embriogénese é o processo em que uma Unica célula, o zigoto, serd modificada em uma
entidade rudimentar e multicelular. No interior dessa estrutura, grupos de células tornam-se
funcionalmente especializadas para formar tecidos epidérmicos, corticais e vasculares. Nas
extremidades, sdo estabelecidos os meristemas apicais do caule e da raiz que possibilitam, apds
a germinagdo, a formagdo continua de tecidos e érgédos adicionais durante o crescimento
vegetativo subsequente. Na fase final da embriogénese, diversas alteragdes fisiologicas ocorrem
para que o embri@o seja apto a resistir a condigdes ambientais adversas (Figura 3; Taiz et al.,
2017).

Um eixo que vai da extremidade do caule até a extremidade da raiz (apical-basal) e um
eixo que vai do centro para o exterior e é perpendicular ao apical-basal (eixo radial) compdem os
dois eixos ao longo dos quais 0 embrido torna-se progressivamente mais polarizado no decorrer

do seu desenvolvimento (Figura 4). A polaridade apical-basal é estabelecida na embriogénese.
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Figura 3. Retirado do capitulo 17 do livro Taiz et al., 2017, esse esquema evidencia o padréo de formagdo
durante a embriogénese em plantas de Arabidopsis. Observe que os diferentes e sucessivos estagios
mostram claramente como células especificas no embrido jovem séo fundamentais para a formagéo de
atributos especificos e anatomicamente definidos na futura plantula. As células que sao rastreadas até sua
origem partindo de uma célula progenitora comum (células clonais) séo evidenciadas por cores diferentes.
Note que, apos a divisdo assimétrica do zigoto, a célula-filha apical de tamanho menor é dividida para
formar o embrido com 8 células, sendo duas fileiras com 4 células. Evidentemente que, a fileira superior
daréa origem ao meristema apical caulinar e a maior parte dos primérdios cotiledonares, e a fileira inferior
dara origem ao hipocdtilo e parte dos cotilédones, raiz embrionaria e as células da parte superior do
meristema apical da raiz. A célula-filha basal produz uma serie tnica de células que constitui o suspensor.
A célula superior do suspensor torna-se a hipdfise (azul), que é parte do embrido. A hipdfise se divide para

formar o centro quiescente e as células-tronco (iniciais) que constituem a coifa.

Os mecanismos que orientam o padrao axial do embrido vegetal sdo dependentes de
sinalizagdo celular associada a posicdo de cada célula no embrido em desenvolvimento. Na
padronizacao apical-basal do embrido, 0 movimento polar da auxina, um importante horménio

vegetal, desempenha um papel-chave, ao fornecer a informagéo de posigéo (Taiz et al., 2017).
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Eixo /

radial

apical-basal

Figura 4. Esquemas retirado do capitulo 17 do livro de Taiz et al. 2017 no qual ilustra os dois eixos, apical-
basal e radial, ao longo dos quais ocorre o desenvolvimento do embrido. No lado esquerdo, o corte
longitudinal mostra que o eixo apical-basal estende-se entre as extremidades do caule e da raiz, e no lado
direito, um corte transversal evidencia que 0 eixo radial estende-se do centro para a o lado externo através

dos tecidos vasculares, fundamentais e epidérmicos.

2.3. Desenvolvimento vegetativo e reprodutivo

Apo6s a germinacdo da semente, que ocorre quando o embrido supera seu estado de
quiescéncia ou dorméncia e, portanto, se torna apto a mobilizar as reservas armazenadas, tera
inicio o periodo de desenvolvimento vegetativo. Apds a mobilizagdo das reservas contidas nos
cotilédones (ex. feijdo) ou no endosperma (ex. gramineas), a forma rudimentar das plantas sera
formada mediante a atividade dos meristemas apicais da raiz e do caule. Apos a emergéncia do
solo a luz modula estabelecimento da plantula e posteriormente ocorrera o desenvolvimento da
parte aérea, deixando a plantula fotossinteticamente capacitada, o que possibilita o
desenvolvimento vegetativo subsequente (Figura 5).

Outra caracteristica tipica dos vegetais é a existéncia de um desenvolvimento vegetativo
que é indeterminado e sujeito a alteragéo que ndo contém um ponto final, tipicamente caraterizado
por uma programagao repetida de desenvolvimento de o6rgdos laterais que proporcionam as

plantas uma arquitetura mais apropriada ao ambiente em que se encontra.
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Figura 5. Esquema evidenciando o desenvolvimento vegetativo em plantulas de feijdo e milho, retirado de
Hopkins e Hiiner (2008).

Normalmente, uma planta ndo permanece em desenvolvimento vegetativo
indeterminadamente. Ainda que algumas espécies possam demorar muitos anos para entrarem
em desenvolvimento reprodutivo, a transicao da fase vegetativa para a fase reprodutiva ocorre
quando as plantas respondem a uma combinagdo de fatores enddgenos e exdgenos, que
envolvem a altura da planta, a temperatura e o fotoperiodo. A transi¢éo da fase vegetativa para a
reprodutiva envolve a formagao de meristemas florais que dara origem as flores e inflorescéncias.
Mais detalhes sobre a formagéao das flores e do desenvolvimento reprodutivo serdo abordados na

aula teérica n® 13.

3. Processos basicos do desenvolvimento vegetal

Conforme ja abordado anteriormente, o desenvolvimento vegetal € a soma de todos os
eventos que progressivamente formam o corpo do vegetal, envolvendo os processos basicos de
crescimento, diferenciacdo e morfogénese. Neste topico abordaremos mais detalhadamente as

particularidades dos processos basicos que compdem o desenvolvimento das plantas.

3.1. Crescimento
De carater irreversivel e quantitativo, o crescimento é definido como o incremento que ocorre

em massa, volume, comprimento ou area, resultantes da divisao, expansao e diferenciagao
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celular. Devido a sua imobilidade, os vegetais possuem uma série de caracteristicas anatémicas
e fisioldgicas peculiares, e no que tange a forma como eles se desenvolvem e crescem, um fato
bastante relevante a ser destacado € a firme aderéncia que ha entre as suas células. Por uma
matriz inflexivel e as vezes até lenhosa, uma célula vegetal é firmemente aderida a uma célula
vizinha, o que impde algumas restri¢des ao crescimento de uma planta. Portanto, para driblar essa
rigidez que impde restricdo ao crescimento, as células sdo progressivamente adicionadas ao corpo
da planta pela atividade de tecidos localizados denominados de meristemas.

As estruturas do corpo da planta sdo continuamente formadas, ao longo do ciclo de vida, a
partir da atividade dos meristemas. Os MERISTEMAS (primérios e secundarios) séo regides que
permanecem embriogénicas ao longo da vida da planta, gerando continuamente células que se
diferenciam para formar folhas, caules, tecidos vasculares, raizes, flores e frutos das
plantas. Os meristemas secundarios s&o responsaveis pelo crescimento radial da planta, gerando
tecidos do lenho e da casca. A determinagédo do destino das células (diferenciagao), oriundas da
atividade mitética dos meristemas, € dependente da posi¢ao de cada célula apés a divisao
celular (Fosket, 1994). Lembre-se sempre que, a unidade basica de qualquer ser vivo é a célula,
dessa forma, o crescimento vegetal & em primeira instancia, decorrente dos processos de
divisao e expansao celular. A divisdo é responsavel pelo aumento do nimero de células e a
expansdo é responsavel pelo aumento do volume da célula.

Os meristemas apicais da raiz (MAR) e do caule (MAC) sdo fundamentais para o
desenvolvimento da raiz primaria e das novas folhas, ramos e partes florais, respectivamente.
Observe nas Figuras 6 e 7, que as regides apicais das raizes e dos caules possuem zonas distintas
e essenciais para a formagao e o desenvolvimento dos novos 6rgdos dos vegetais.

Observe que na regido de alongamento da raiz ocorre a formagdo da endoderme, com as
estrias de Caspary. Na segao transversal é possivel observar que a endoderme divide a raiz em
duas partes, onde na parte externa encontra-se o cortex e na parte interna o cilindro central que

contém os tecidos vasculares, xilema e floema.
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Figura 6. Esquema simplificado de uma raiz primaria mostrando a coifa, a zona meristematica, a zona de

alongamento e a zona de maturagédo (Taiz et al, 2017).

O meristema apical caulinar (MAC) é responsavel pela origem de novas folhas, ramos e
partes florais e quando esta em processo de crescimento ativo origina répida e sucessivamente
os primérdios foliares, ndo distinguindo inicialmente os nds e os entrends. A posteriori, com o
avanco do crescimento, ocorre 0 alongamento dos entrends e a distingéo das regides dos nos em
que serao inseridas as folhas (Taiz et al. 2017).

A gema apical contribui efetivamente para o crescimento em comprimento (altura) do caule,
para a origem dos primérdios foliares e das gemas axilares que surgem na axila de cada folha. As
gemas axilares, que séo idénticas ao apice caulinar, séo caules em miniatura com um meristema
apical dormente e vérias folhas jovens, e podem ser vegetativas (desenvolvem-se em ramos

caulinares) ou reprodutivas (desenvolvem-se em uma flor ou inflorescéncia). Tamanho, padrao e
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areas de atividades mitoticas séo caracteristicas que diferenciam as gemas florais das gemas
vegetativas, e em algumas espécies, o apice caulinar se modifica em uma gema floral,
caracterizando um crescimento determinado do caule. E, em alguns caules, as gemas axilares
apresentam crescimento determinado e sdo modificados formando espinhos ou gavinhas (Taiz et
al. 2017).

Primérdio formado mais

Sitio do préximo recentemente, que tem uma
primérdio \ simetria radial neste estagio

Primérdio
se alonga no eixo

proximal-distal Auxina Auxina

Primoérdio comecga a se
achatar, desenvolvendo
um eixo adaxial-abaxial

Figura 7. Observe no esquema que os sitios de formagdo das folhas, no meristema apical caulinar
(MAC)séo relacionados com os padrbes do transporte polar de auxina. PO, P1, P2 e P3 se referem as
idades dos primérdios foliares. As setas indicam os padrdes de movimentagéo da auxina que séo inferidos
a partir da localizagéo assimétrica de proteinas especializadas no transporte polar de auxina, denominadas

proteinas PIN. Onde ha acimulo de auxina s&o iniciados os primérdios foliares (Taiz et al., 2017).

A estrutura bésica do apice caulinar é similar na maioria das plantas superiores, tanto nas
Angiospermas como nas Gimnospermas. Interessante destacar que, quando os caules estdo em
crescimento, a regido onde ocorre a divisao celular é mais afastada do épice, quando comparada
com as nas raizes (Figura 7). Em muitas espécies de gimnospermas e em algumas
dicotileddneas, a divisao e o alongamento das células ocorre alguns centimetros abaixo do
apice. Nas gramineas, a atividade meristematica é restrita a base de cada entrené, justamente
acima do nd, regido conhecida como meristema intercalar. As regides dos entrenos, contém
células maduras na parte superior e células jovens, derivadas do meristema intercalar, na parte
basal. Diversas plantas, principalmente espécies arbdreas e arbustivas, em fungéo da atividade
de meristemas secundarios (meristemas laterais) apresentam crescimento do didmetro dos caules
(Taiz et al. 2017).
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Em folhas de dicotiledéneas, o processo de diviséo celular é paralisado bem antes de a
folha atingir o seu completo crescimento, frequentemente quando ela esta com metade ou menos
do seu tamanho final. Por exemplo, em folhas primarias de feijao, a divisdo celular se completa
quando a folha alcanga menos de um quinto de sua area final, indicando que 80% da expanséo
foliar € causada somente pelo crescimento de células previamente formadas. Este crescimento
ocorre em toda a area da folha, porém de maneira nao uniforme (Taiz et al., 2017).

A obtengéo dos dados sobre o crescimento vegetal é de extrema relevancia para estudos
de diversificadas areas as quais podem conter abordagens cientificas, técnicas ou produtivas. E
possivel analisar todas as caracteristicas relacionadas com o crescimento, porém, o aumento no
tamanho e na massa s&o as mais comumente avaliadas.

Os aumentos em tamanho sdo frequentemente obtidos pela medigdo da expansdo em
uma Unica diregao, tais como altura e diametro de caules, ou area das folhas. Os aumentos
em massa sdo obtidos pela rapida pesagem de partes da planta ou da planta inteira e expressos
como massa fresca. A massa fresca é altamente atrelada ao status hidrico da planta, portanto, a
pesagem deve ser a mais rapida possivel para minimizar a perda de agua e nao interferir no
resultado. Portanto, quando se pretende obter os dados de crescimento relacionados ao aumento
de massa em uma planta, opta-se preferencialmente pela obten¢ao dos dados de massa seca, 0s
quais sao mensurados apds a secagem do material vegetal por um periodo de 24 a 48 horas em
temperaturas que variam entre 70 a 80 °C.

Estruturas como folhas, flores e frutos crescem até um tamanho especifico, senescem e

morrem, caracterizando o crescimento determinado; em contrapartida, caules e raizes crescem
continuamente pelas atividades dos meristemas apicais caracterizando o crescimento

indeterminado.

Embora um meristema indeterminado possa morrer, ele € potencialmente imortal. Porém, a
morte é o destino das estruturas determinadas. Quando uma gema caulinar, apical ou axilar, passa
da fase vegetativa para a reprodutiva, ela se torna determinada. Em conformidade com o disposto
em Taiz et al. (2017), os tipos de crescimento determinado e indeterminado também séo aplicados

as plantas inteiras, que recebem as seguintes denominagdes:
- Espécies monocarpicas florescem somente uma vez e morrem; e

- Espécies policarpicas florescem mais de uma vez antes de morrer.
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As plantas com crescimento determinado, as quais produzem um certo numero de folhas,
flores, frutos, sementes para depois morrerem, sdo comumente denominadas de plantas anuais,
como, por exemplo, o milho (Zea mays) (Taiz et al. 2017). No entanto, algumas espécies anuais,
como o feijao-caupi (Vigna unguiculata), podem continuar crescendo vegetativamente, mesmo
apos o florescimento. Neste caso, € comum se referir a esta espécie como de crescimento
indeterminado.

Algumas plantas, podem permanecer por muitos anos em estagio vegetativo até florescer
uma Unica vez e logo apds morrer, como € o caso da Agave americana e muitos bambus
(Bambusae), que vivem mais de meio século antes de florescer, senescer e morrer (Taiz et al.
2017). Essas plantas sdo exemplos tipicos de espécies monocarpicas perenes, que vivem mais
de duas estagdes de crescimento.

As espécies policarpicas, que sdo por definicdo plantas perenes que envolvem
principalmente arbustos e arboreas pois apresentam no decorrer de seu ciclo de vida diversas
emissdes de flores, NAO CONVERTEM TODOS OS SEUS MERISTEMAS VEGETATIVOS EM
ESTRUTURAS REPRODUTIVAS de crescimento determinado.

Algumas espécies perenes podem utilizar apenas as gemas axilares para a formagao
de flores, mantendo a gema terminal vegetativa. Ou, alternativamente, a gema terminal pode
florescer enquanto as axilares permanecem vegetativas.

Nos primeiros anos de vida, estas espécies permanecem no estadio juvenil
(JUVENILIDADE) e tornam-se reprodutivas somente apds atingir uma certa idade (a duragéo da
fase juvenil varia de acordo com a espécie). Muitos sdo os exemplos de arbustos e arvores com
esse tipo de crescimento (acerola, cajueiro, mangueira, juazeiro, ipé, pau-d’arco, etc.; (Taiz et al.
2017).

3.1.1. Divisao celular

Tal qual qualquer célula eucariotica, a divisdo celular em plantas ocorre em duas etapas:
MITOSE E CITOCINESE. Recapitulando rapidamente, o ciclo celular € composto por quatro fases
que sdo denominadas de G+, S, G2 e M. As fases G+, S e G2, referidas como interfase e ocorrem
entre as divisdes. Na fase G1, ocorre a preparagéo para a replicacdo do DNA; na fase S ocorre a
replicacdo do DNA, e na fase G2 ocorre a preparagéo para a proxima divisdo. E, finalmente, na
fase M, ocorre a mitose. No decorrer da divisdo de uma célula vegetal, a partir de uma estrutura
denominada fragmoplasto, inicia-se a formagdo das novas paredes celulares que comporéo as

células filhas.
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Observe na Figura 8, que a sucessdo de etapas entre uma divisdo celular e outra é
denominada ciclo celular. O tempo necessario para completar o ciclo celular é altamente variavel,
depende do tipo de célula e de sinais fisioldgicos e ambientais, contudo, a durag¢do da fase G1 do
ciclo celular é a mais variavel (Taiz et al. 2017).

Os principais pontos de controle da divisdo celular sdo: as transigoes entre as fases
G1eSeG2e M (mitose). Auxinas e citocininas sao fitormbnios que promovem a divisao celular,
onde atuam acelerando o ciclo celular, e sdo essenciais para a regulagdo da atividade dos
meristemas. Estes fitormdnios ativam enzimas-chave que controlam transices entre as diferentes
fases do ciclo celulare promovem a passagem de G1 para S e de G2 para M. O
acido abscisico inibe a passagem de G1 para S (Taiz et al. 2017). As enzimas que controlam as
transi¢Oes entre as diferentes fases do ciclo celular s&o as proteinas quinases dependentes de

ciclina — CDKs, do inglés cyclin-dependent kinses.

Os padrbes de divisdo celular, que s&o iniciados no embrido e nos meristemas, sdo
subsequentemente amplificados e modificados pela expansdo celular, produzindo, como
consequéncia, érgaos com formas e dimensdes caracteristicas. (Kerbauy, 2008).

Finalizada a divisdo celular, subunidades de tubulina remanescentes do fuso mitético se
reorganizam perpendicularmente ao plano de divisdo celular. Esses microtibulos, coletivamente
chamados de fragmoplasto, orientam pequenas vesiculas secretoras do Complexo de Golgi no
plano de divisdo da célula. As vesiculas se fundem formando a placa celular que gradualmente
cresce em direcdo as membranas laterais da célula em divisdo, com as quais se fundem. As
membranas da placa celular formam as novas membranas das células filhas e o conteudo original
das vesiculas de Golgi formam a lamela média entre elas. Uma vez completada a fusdo, cada
célula filha deposita os polissacarideos das novas paredes primarias. (citocinese; Hopkins e
Huner, 2008).
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Figura 8. Esquema mostrando o ciclo celular em uma célula vegetal vacuolada (célula de fumo). A ciclina
D e a quinase dependente de ciclina A (CDK A) requla a transi¢éo da fase G1 para a fase S; A ciclina A e
a CDK A requlam a transigéo da fase S para a fase G2; e a ciclina B e a quinase dependente de ciclina B
(CDK B) requlam a transicéo da fase G2 para a fase M. Lembre-se que, as auxinas e as citocininas atuam
no controle da transi¢céo das fases G1 para S, e G2 para M, por ativarem as ciclinas D e Be a CDK A e

CDK A e CDK B, que atuam nas transigbes das citadas fases. (Fonte: Taiz et al. 2017)

3.1.2. Expansao celular

Apos finalizada a divisao celular, as novas células passarao pelo processo de expansao. As
celulas vegetais possuem a especificidade de serem limitadas por paredes celulares, as quais

interferem diretamente no processo de expansdo. Para melhor compreensdo da expansédo das
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células vegetais, € extremamente relevante pontuar algumas caracteristicas das paredes

celulares.

A composicao, a estrutura e as propriedades fisico-quimicas das paredes celulares diferem
significativamente entre as células jovens e maduras (diferenciadas). Células jovens apresentam
apenas parede primaria e as células diferenciadas, que j& alcangaram o seu tamanho maximo,
apresentam adicionalmente uma parede secundaria. Importante ressaltar que a EXPANSAO
CELULAR SOMENTE OCORRE EM CELULAS JOVENS AS QUAIS POSSUEM SOMENTE
PAREDES PRIMARIAS.

As paredes celulares conferem forga e rigidez, condi¢&o necessaria para a manutencéo da
forma e suporte das plantas, propiciam a interligacdo entre células vizinhas, participam da
comunicacgao intercelular e possuem um papel importante na movimentagao de agua nas plantas.

As paredes celulares sdo constituidas por polissacarideos classificados em trés grupos:
Celulose, pectina e Hemiceluloses (xiloglucanos de ligagbes cruzadas). A celulose, principal
componente fibrilar da parede, é constituida por polimeros de glicose unidos por ligagdes 8 (1—4)
que formam longos cilindros (microfibrifilas de celulose) insollveis em agua e com alta resisténcia
a tensdo. As microfibrilas de celulose sdo imersas em uma matriz altamente hidrofilica composta
de pectina, hemiceluloses (xiloglucanos) e proteinas (Figura 9).

A pectina é o nome dado a um grupo complexo e diverso de polissacarideos hidrofilicos e
formadores de gel, ricos em residuos de agucares &cidos. Muitas pectinas séo rapidamente
solubilizadas da parede com agua quente ou com quelantes de calcio.

Os polissacarideos de parede do terceiro grupo sdo coletivamente denominados
hemiceluloses ou xilogucanos de ligagGes cruzadas que se emaranham nas microfibrilas de

celulose possibilitando o arranjamento da parede celular.

A liberagdo de oligossacarideos das pectinas durante um ataque fungico aos tecidos
vegetais induz uma resposta de defesa que limita a invasdo de patogenos. As paredes celulares
primérias também podem conter de 2 a 10% de proteinas ndo enzimaticas. Dentre as proteinas
integrantes das paredes destacamos as EXPANSINAS e as EXTENSINAS, envolvidas no

afrouxamento da parede que é essencial para o processo expansao celular (Taiz et al. 2017).
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Figura 9. Modelo de arranjo da estrutura da parede celular com as microfibrilas de celulose, interligadas
pelos xiloglucanos (hemiceluloses) e pectinas. Nao estao representadas as proteinas (Hopkins e Hiiner,
2008).

As células vegetais, antes de alcangarem a maturidade, podem expressar um aumento de
volume entre 10 a 100 vezes, alcangando uma expanséo de até 10.000 vezes em relagéo ao seu
volume inicial, como ocorre, por exemplo, com os elementos de vaso do xilema. Importante
destacar que a expansao celular acontece sem nenhuma perda da integridade da parede e sem
alteragéo da espessura (Taiz et al, 2017).

Nas células em crescimento, as paredes celulares devem ser suficientemente maleaveis
para permitir a expansao celular (Hopkins e Huner, 2008). O controle das propriedades da parede
regula o crescimento diferencial das células, proporcionando uma diversidade de tamanhos e
formas. O horménio vegetal auxina estimula o alongamento celular porque aumenta a
extensibilidade da parede. No entanto, o afrouxamento da parede celular ndo € suficiente para
que acontega a expansao, sendo a PRESSAO DE TURGOR QUE E EXERCIDA PELA ENTRADA
DE AGUA NA CELULA, CONSIDERADA A FORGA MOTRIZ DA EXPANSAO CELULAR. Dessa
forma, a disponibilidade de agua e o0 aumento da extensibilidade da parede, durante a etapa

de expansao celular, contribuem para o tamanho final das células vegetais.

Alguns fatores influenciam a taxa de expansao celular, uns sao de natureza intrinseca, tais
como, o tipo de célula, a idade da célula, e a presenga dos fitorménios auxina e giberelinas,
e outros de natureza extrinseca (ambiental) como a disponibilidade de agua, luz, temperatura
e gravidade. O controle da expansao celular é essencial para os processos morfogenéticos nos

vegetais, ja que a morfologia do 6rgéo é determinada pelo tamanho, forma e numero de células
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(Kerbauy, 2008). As células dos caules e raizes primarias se expandem quase que inteiramente
por alongamento (tipo de expanséo celular que ocorre em diregdo longitudinal). O balango
estritamente regulado entre rigidez e flexibilidade da parede celular é essencial para a
regulagéo do crescimento diferencial, que resulta na diversidade de tamanho e formas das células
vegetais. Em que pese a estrutura basica comum, as paredes celulares sdo muito dinamicas e a

sua composi¢cao muda mesmo numa unica célula ao longo do tempo (Majda e Robert, 2018).

Portanto, esta claro que a extensibilidade da parede € um dos pontos fundamentais para
que aconte¢ca a expansdo celular. Logo, € preciso entender de que maneira ocorre a
extensibilidade das paredes celulares. Acima foi citado que o afrouxamento das paredes
celulares é uma consequéncia da atividade das enzimas EXPANSINAS e EXTENSINAS, as quais
sdo ativadas, respectivamente pela agéo dos hormdnios auxina e giberelina, de acordo com os

mecanismos descritos abaixo:

A auxina estimula a atividade das bombas de prétons |localizadas nas membranas plasmaticas
(H*-ATPases) promovendo a acidificagdo do apoplasto, condigéo ideal para a ativagao das
enzimas expansinas. As expansinas atuam afrouxando as conexées entre as microfibrilas de
celulose e as hemiceluloses da parede, permitindo o deslizamento mutuo e afastamento das
microfibrilas de celulose entre si, aumentando assim a extensibilidade da parede (Majda e
Robert, 2018).

Além de estimular a atividade das bombas existentes, a auxina estimula a transcri¢do dos
genes que codificam a sintese de novas H*-ATPases, bem como de outras proteinas associadas
a sintese de componentes da parede celular. Outra consequéncia relevante da acidificagdo do
apoplasto, para a expansdo celular, é a ativagdao de canais de influxo de potassio (K*)
ocasionando aumento deste ion no citosol e redugao do potencial hidrico, favorecendo a

entrada de agua e aumento da pressao de turgor (Figura 10).

A auxina também atua induzindo a expanséo celular de forma indireta por estimular a
sintese de outro hormdnio denominado giberelina nas regides dos entrends dos caules. A
giberelina estimula a atividade da enzima xiloglucano endotransglicosidase (XET) que promove
uma alteragdo no arranjamento dos xiloglucanos das paredes celulares primarias. Em plantas
eudicotiledéneas, o xiloglucano é o principal componente da parede primaria, e ocorre 0
afrouxamento da parede celular como consequéncia da atividade da XET que promove a quebra

das ligagdes que unem os xiloglucanos a celulose.
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Figura 10. Papel das auxinas no aumento da extensibilidade da parede celular primaria numa célula em
expansdo. As auxinas aumentam a extrusdo H* porque estimulam a atividade das H*ATPases da
plasmalema, acidificando a parede celular. A acidificagdo promove a abertura de canais de K*, o que
contribui para a manutengéo do turgor celular. A acidez da parede, por sua vez, estimula a atividade das
proteinas expansinas que promovem o deslizamento de microfibrilas de celulose entre si ao atuarem sobre

ligagbes ndo covalentes entre os polissacarideos da parede (Hopkins & Hiiner, 2008).

3.1.3 Diferenciagao celular

Diferencia¢do é um termo qualitativo, que reflete um processo de especializagao celular.
A diferenciag@o ocorre quando uma célula em diviséo produz duas novas células que seréo
destinadas a assumir diferentes caracteristicas anatémicas e diferentes fungdes. Por exemplo, nos
estadios iniciais de desenvolvimento da plantula, a divisdo do zigoto produz células que originarao
as raizes e outras que originardo a parte aérea. Células ndo especializadas de parénquima se
diferenciam e produzem vasos do xilema e elementos crivados do floema, cada tipo com sua
morfologia distinta e fungdes especializadas. Importante ressaltar que esta separagéo é artificial,
porque as células se diferenciam enquanto crescem, ou seja, a diferenciagdo de uma célula em
tecidos especializados acompanha o processo de alongamento celular.

Em algumas situagdes uma célula vegetal que j& esteja diferenciada pode passar pelo
processo de desdiferenciagdo propiciando assim que elas voltem a funcionar como uma célula

meristematica. Esta capacidade de se desdiferenciar demonstra que células diferenciadas
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(maduras) retém toda a informagdo genética requerida para o desenvolvimento de uma planta
inteira, uma propriedade conhecida como totipoténcia.

A totipoténcia celular € uma caracteristica dos vegetais extremamente empregada para a
producao de clones pela técnica denominada cultura de tecidos ou cultivo in vitro. O principio da
técnica € a utilizagdo de uma célula vegetal madura que esteja viavel e contenha nucleo para a

formagdo de um novo individuo.

4. Controle do crescimento e do desenvolvimento

Conforme foi descrito nos topicos anteriores, distintos processos ocorrem no crescimento e
no desenvolvimento dos vegetais. Logo, a ordenagao destes processos exige a ocorréncia de
controles que podem ser ENDOGENOS E EXOGENOS

O controle endégeno do nivel intracelular envolve MUDANCAS NO PADRAO DE
EXPRESSAO GENICA que influenciam as atividades celulares, alterando os tipos de proteinas
que sdo traduzidas nas células; e o controle endégeno do nivel intercelular envolve a
participacdo dos FITORMONIOS em conformidade com os papéis que eles desempenham no
controle da atividade de grupos de células.

O controle exdgeno envolve a participagao de fatores externos ao organismo, em especial
FATORES AMBIENTAIS. Logo, a determinagdo do desenvolvimento global das plantas € devido
a interacdo destes trés tipos de controle.

4.1. Controle genético do desenvolvimento

A totipoténcia indica que toda a informacdo genética requerida para o desenvolvimento de
uma planta esté contida dentro do nucleo de cada célula, mesmo que esta seja altamente
diferenciada, com excec¢ao das células condutoras do floema que néo possuem nucleo e as células
mortas da planta, como, por exemplo, dos elementos de vasos do xilema.

Muitos genes tém express&o constitutiva, ou seja, s&o transcritos em TODAS AS CELULAS
DAS PLANTAS. Esses genes codificam proteinas essenciais para o metabolismo basico das
células, como metabolismo do carbono e metabolismo do nitrogénio e, portanto, s&o considerados
como “genes de manutengdo”. Porém, alguns genes sdo transcritos somente em determinados
tecidos, determinadas células e em alguns estagios do desenvolvimento, e outros s&o transcritos
em respostas a sinais ambientais ou alguns estresses, caracterizando a expressao diferencial de

genes.
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Em uma célula diferenciada os genes podem continuamente ter sua expressao induzida ou
reprimida para viabilizar a ordena¢do do desenvolvimento vegetal por intermédio de uma
programagao génica que proporciona a tradugdo de determinadas proteinas nos momentos
apropriados. Pesquisas que utilizam técnicas modernas de biologia molecular evidenciam que a
expressao génica coordenada € um dos principais fatores da regulagéo do desenvolvimento em
nivel intracelular.

Nos organismos eucariotos, a expressdo dos genes é dividida em cinco estagios principais:
ativagdo génica; transcrigdo (sintese de mRNA); processamento do RNA; tradugéo (sintese de
proteinas); e processamento das proteinas. Cada etapa representa um ponto potencial no qual a
expressdo do gene pode ser regulada durante o desenvolvimento, sendo demonstradas
evidéncias de controle na transcrigao diferencial, na tradugao e no processamento pos-traducional

de proteinas.

4.2. Regulagao hormonal do desenvolvimento

A forma e a fungdo de um organismo multicelular dependem, em grande parte, da
comunicagao eficiente entre o vasto numero de suas células constituintes. Nos vegetais, a
regulagéo e a coordenagao do desenvolvimento dependem, frequentemente, de sinais quimicos
enviados de célula para outra ou de uma parte da planta para outra

Os horménios vegetais sao MENSAGEIROS QUIMICOS que atuam em resposta a um
sinal endégeno ou ambiental. Este sinal pode ser proveniente de alguma modificagdo que
ocorre no processo de desenvolvimento da planta (germinagdo ou dorméncia, passagem do
desenvolvimento vegetativo para o reprodutivo, formagédo de sementes e frutos, senescéncia,
queda de folhas, amadurecimento de frutos, etc.) ou no ambiente (alterag&o na umidade do solo,
na temperatura do ar, na concentragdo de ions, luz, etc.).

As cinco principais classes de horménios que regulam o desenvolvimento dos vegetais s&o:
Auxinas, Giberelinas, Citocininas Etileno e Acido Abscisico. No entanto, outras classes
hormonais tem sido reconhecidas como reguladoras do desenvolvimento, tais como: o0s
brassinosteroides, envolvidos em mudangas morfologicas induzidas pela luz e na expanséo
celular; acido jasmonico e acido salicilico, envolvidos na resisténcia a patdégenos e na defesa
contra herbivoros; e as estrigolactonas, envolvidas em interagdes na rizosfera e no controle da

ramificagdo lateral das plantas.
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Os sinais endogenos e exdgenos que atuam no controle do desenvolvimento podem
desencadear a produgao de uma molécula hormonal em locais especificos da planta. Porém, para
que a molécula hormonal consiga desencadear uma resposta é essencial que primeiramente ela
seja percebida na célula-alvo (local onde ocorrera a atuagdo do horménio). A percepgédo de
hormonio é feita pela presenga de uma proteina receptora, geralmente localizada na membrana

plasmatica, e altamente especifica, ou seja, cada horménio tem o seu receptor.

Dentre as classes de horménios, algumas atuam promovendo e outras atuam inibindo
determinados processos do desenvolvimento da planta, podendo as mesmas atuarem

isoladamente ou em conjunto (balango hormonal), sinergistica ou antagonicamente.

5. Percepgao e respostas a sinalizagao endégena e ambiental
A sequéncia de eventos iniciada pelos hormdnios ou por um sinal ambiental pode
geralmente ser apresentada em trés estagios: a percepgao do sinal (1); a via de transdugéo e

amplificagéo do sinal (2); e a resposta final (3).
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Figura 10. Mecanismo de sinalizagdo e respostas das plantas (Buchanan et al., 2015).

5.1. Percepgao do sinal

O sinal a que nos referimos pode ser alguma mudanga no ambiente (alteragdo na umidade
do solo, na temperatura do ar, na concentragao de ions, luz, etc.) ou no desenvolvimento da planta
(germinagdo ou dorméncia, passagem do desenvolvimento vegetativo para o reprodutivo,
formacdo de sementes e frutos, senescéncia, queda de folhas, amadurecimento de frutos, etc.).

Estes sinais podem induzir a produgdo de horménios.
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A percepgao do sinal envolve o reconhecimento do horménio por um receptor
especifico. Um determinado horménio de planta pode se difundir de célula para célula através do
simplasto ou do apoplasto. Em cada evento, a célula responsiva ao horménio, conhecida como
célula alvo, deve ser capaz de detectar a presenca do hormonio, o que é feito através de
receptores.

A detecgéo é acompanhada pela interagao entre o horménio e o receptor celular, o qual é
especifico para 0o hormdnio e caracteristico da célula alvo. Estes receptores sdo proteinas
especificas que se ligam reversivelmente com o hormdnio. A formagdo do complexo ativo

horménio-receptor, completa o estégio de percepgao do sinal.

5.2. Transdugao e amplificagao do sinal

Nesse estagio, o complexo ativo horménio-receptor inicia uma cascata de eventos
bioquimico-moleculares que finalmente levam a resposta final. Nesse ponto, é importante distinguir
duas classes de mensageiros. O horménio é considerado um mensageiro primario porque ele
identifica e inicia a mensagem original na superficie celular. Outras moléculas de sinalizagdo (Ca#,
Inositol trifosfato — IP3, entre outros) s&o consideradas mensageiros secundarios. Estes
mensageiros secundarios promovem a amplificagéo do sinal apos a sua percepgao pelo receptor,
iniciando, assim, uma ou mais vias de transducg&o de sinal.

Muitas vias de transdugéo de sinais podem regular a sintese, atividade ou estabilidade de
fatores de transcrigdo, proteinas que regulam a transcrigdes de genes, e podem desencadear
acOes promotoras ou inibidoras da transcrigdo. Algumas vias de transdugéo de sinais podem atuar
no citoplasma, ativando ou inibindo proteinas ja existentes ou modificando proteinas

especializadas no transporte. Estas vias produzem respostas rapidas, em questao de minutos.

5.3. Resposta final

A resposta de cada célula para sinais identificados pelos horménios depende de dois
principais fatores: (1) do seu programa de desenvolvimento, isto é, os tipos de genes que estéo
sendo expressos no momento de exposi¢ao ao sinal; (2) da concentragéo de outras moléculas de
sinalizacdo (mensageiros secundarios). Dependendo da velocidade da resposta, as vias de
transducéo de sinal podem provocar ou nao alteragdes na expressao génica. Em alguns casos, a
resposta envolve alteragao na atividade de enzimas pré-existentes ou na abertura de canais de
ions. Em outros casos, a resposta envolve a ativagéo ou inibicdo de fatores de transcricdo, os

quais alteram a expressao génica. As vias de transdugéo de sinais acoplam os sinais hormonais
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especificos a respostas metabolicas e de desenvolvimento especificas, dependentes das células

alvo.
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Figura 11. Mecanismo de sinalizag¢do e transdugdo de sinal em plantas (Buchanan et al., 2015).
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