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Vimos no capitulo anterior que a primeira necessidade de
um zigoto, para formar um organismo, é a sua multiplicacdo
em vdrias células. Vimos também que no final do processo de
clivagem organiza-se uma bldstula. Na sequéncia do desenvol-
vimento, a proxima estrutura a ser formada é gastrula. O que
caracteriza esta estrutura e qual o seu significado? A gastrula-
¢do, processo que dd origem a gdstrula, implica na reorganiza-
¢do das células do blastoderma da bldstula. Isso leva ao inicio
do processo de diferenciagdo celular, resultando na formagdo
dos primeiros tecidos do embrido - os folhetos embriondrios.
Um mecanismo fundamental neste processo de diferenciagdo é
a movimentagdo e/ou mudanga de posicdo das células, o que
possibilita que elas entrem em contato com novas vizinhangas
celulares e, assim, com diferentes informagoes.

Neste capitulo, vamos caracterizar o processo de gastrula-
¢do, enfocando os aspectos gerais, os movimentos morfoge-
néticos de gastrulagdo e a organizagdo bdsica da gdstrula.
Adicionalmente, vamos abordar as caracteristicas bdsicas do
plano do corpo.






A Gastrulagao é um processo altamente integrado de movimen-
tos celulares que levam a um rearranjo das células da blastula, re-
sultando na formagdo de um embrido (gastrula) constituido por
camadas germinativas e com um eixo axial estabelecido. As cama-
das germinativas, também denominadas de folhetos embrionarios
ou folhetos germinativos, sao as precursoras das células que for-
marao todos os tecidos e 6rgaos que constituem o corpo do animal.

As gastrulas dos diferentes animais podem ser formadas por dois
ou trés folhetos embriondrios ou camadas germinativas. Os folhe-
tos sdo denominados de acordo com sua posigdo na gastrula, sendo
eles: o ectoderma (grego ecto = fora, derma = pele), o endoderma
(grego endo = dentro) e o mesoderma (grego meso = meio).

No processo da gastrulagdo ocorre gandes mudancas na forma,
rearranjo, movimento e nas propriedades adesivas das células.
Neste processo algumas moléculas sinalizadoras como as protei-
nas morfogenéticas do osso (BMPs - sigla do inglés bone morpho-
genetic protein), os Fatores de crescimento de fibroblastos (FGFs
- sigla do inglés fibroblast growth factor) e as proteinas Wingless
(Wnts) exercem um papel essencial e serdo discutidas mais adian-
te. A gastrulagdo ¢ o inicio da morfogénese (desenvolvimento da
forma do corpo do animal)



A mobilidade celular que ocorre durante a gastrulacdo permite
que os blastdbmeros do blastoderma da blastula, que possuem as
mesmas potencialidades, adquiram outras posi¢des e contatos com
outras células vizinhas na gastrula recém formada. Com isso, ocor-
rem novas interagdes entre os blastobmeros que induzem a aquisicao
de potencialidades distintas, as quais levam a diferenciacao celular
que resultando na formagao dos folhetos ou tecidos embrionarios.
Estes movimentos sdo determinados fundamentalmente pela pre-
senca e posicao da blastocele na blastula, pois esta cavidade repre-
senta um espago para a movimentagao e aquisicdo de novas posi-
¢Oes (interna, intermedidria, externa) dos blastdbmeros na gastrula.

Através de alguma das modalidades de movimentos celulares
(descritas a seguir), alguns blastdbmeros se movem para dentro da
gastrula em formagdo e se posicionam mais internamente onde
irdo formar o endoderma, enquanto outros se posicionam em uma
regido intermedidria, onde irdo formar o mesoderma (na grande
maioria dos animais: de platelmintos até cordados). Ja, alguns
blastdbmeros permanecem na superficie externa onde irdo formar
o ectoderma (Figura 6.1). Por convenc¢ao, no estudo da Embrio-
logia, os folhetos embrionarios sdo representados nos esquemas e
desenhos por cores padrao, como segue: o ectoderma em azul; o
mesoderma em vermelho; e o endoderma em amarelo ou verde.

Dorsal

Ectoderma

Notocorda Mesoderma

Endoderma
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Figura 6.1 - Organizagao dos Folhetos embriondrios em vertebrados (WOLPERT et al., 2008).



Os movimentos celulares que ocorrem na gastrulagdo também
sdo conhecidos como movimentos morfogenéticos. Eles podem
ocorrer isolados ou associados na formagao das gastrulas dos dife-
rentes animais e, em geral, causam a expansao e o deslocamento de
uma camada de células sobre uma superficie ou para dentro do em-
brido. Os movimentos de gastrula¢do sao descritos como seguem:

a) Invaginagao: consiste de um dobramento ou aprofundamento
de um conjunto de blastomeros do pdlo vegetativo para o in-
terior da blastocele. Como consequéncia do dobramento orga-
nizam-se novas camadas de tecido embriondrio no interior do
embrido, o endoderma (camada mais interna) e o mesoderma
(camada intermediaria); enquanto que as células que perma-
neceram na superficie formam o ectoderma. Este movimento
também é conhecido como embolia e é caracteristico da gas-
trulagdo de embrides oriundo de ovos com pouco vitelo coligo-
lécito, como nos equinodermos e anfioxos (Figura 6.2A).

b) Involu¢ao: quando uma camada de blastdbmeros se expande e
se dobra sobre si mesma, formando uma segunda camada que
continua se estendendo, situando-se subjacentemente a cama-
da externa. As células que interiorizam irao formar o endoder-
ma e o mesoderma, enquanto que as que permaneceram na
superficie irdo formar o ectoderma (Figura 6.2B).

c) Imigracao ou ingressdo: neste tipo de movimento ocorre um
deslocamento isolado de cada blastdbmero através de mudanga
na morfologia celular. As células ctuibicas do blastoderma assu-
mem uma forma semelhante a uma garrafa, pois ocorre contra-
¢ao dos polos apicais e alargamento dos pélos basais, mediados
por microtibulos e filamentos de actina, tornando as células
com aspecto de garrafa. Esta morfologia permite a movimenta-
¢ao das células e o seu rearranjo na forma de tecido, apds atin-
girem o local de destino. Como resultado final tem-se que os
blastdbmeros que migram até regides mais internas formarao o
endoderma, aqueles que migram até as regides intermediarias
formardo o mesoderma, e aqueles que permanecem externa-
mente formarao o ectoderma (Figura 6.2C).



d) Epibolia ou recobrimento: neste tipo de movimento as célu-
las sofrem um achatamento que proporciona uma expansio de
toda a camada além de varias mitoses. Este processo ¢é tipico de
blastulas com blastocele virtual (estereoblastula) ou pequena
e excéntrica (celoblastula excéntrica), devido aos macrémeros
presentes na metade vegetativa. Como resultado, os macrome-
ros vao sendo revestidos externamente pelos micromeros da
metade animal tornando-se internalizados, formando o endo-
derma. O ectoderma provém dos micromeros que se localizam
externamente na gastrula (Figura 6.2D).

e) Delaminagao: consiste na divisdo dos blastomeros do blasto-
derma segundo um plano paralelo a superficie, formando uma
camada na interna, que dara origem ao endoderma e mesoder-
ma, e outra externa a gastrula. A camada que permanece exter-
namente dara origem ao ectoderma da gastrula (Figura 6.2E).

t) Extensao: ocorre quando uma camada estratificada de células
torna-se mais delgada e estende-se ao longo de um eixo. Neste
caso, as células perdem contatos com as suas vizinhas e esta-
belecem contatos com novas células. A extensdo é dita con-
vergente quando o movimento de camadas celulares, embora
iniciado em locais distintos, converge para o mesmo ponto. Du-
rante estes movimentos as células perdem contatos com as vi-
zinhas e estabelecem novos contatos com outras células. Assim,
a extensdo convergente ocorre pela intercalacao de células. A
intercalacao é também um processo de expansao, mas envolve
duas ou mais camadas de células. Durante a intercalagao, células
de diferentes camadas perdem o contato com suas vizinhas e se
intercalam em uma unica camada mais fina (Figura 6.2F).
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Figura 6.2 - Movimentos celulares basicos envolvidos na gastrulagao. (A) Invaginacao; (B)
Involugao; (C) Imigragao ou ingressao; (D) Epibolia ou recobrimento; (E) Delaminacéo;
(F) Extensao.




A gastrulagdo envolve mudangas drasticas na estrutura geral do
embrido. Estas mudancas convertem uma esfera, formada por um epi-
télio celular que reveste uma cavidade preenchida por liquido (blastu-
la), em uma estrutura trimensional complexa denominada gastrula.

Durante a gastrulagdo, um programa de atividade celular (mu-
dangas na forma e adesividade celular) remodela o embrido de
modo que o endoderma e o mesoderma se posiocionem no inte-
rior e apenas o ectoderma permaneca no lado externo. Este rear-
ranjo das células leva os tecidos embrionarios para posi¢des apro-
priadas em relagdo ao plano corporal (Figura 6.1).

Nos animais cordados (filo Cordata), ainda ocorre a formacao
de um cordao semirigido denominado de a partir do
mesoderma axial (Figura 6.1). O termo “cordado” refere-se exata-
mente a esta estrutura, exclusiva deste grupo. A notocorda ¢é for-
mada por células grandes e material fibroso, e sua fun¢do é dar
sustentacdo ao corpo do animal, pelo menos nas fases iniciais do
desenvolvimento. A notocorda também tem a fung¢do de interagir
com o ectoderma sobrejacente, levando a formac¢ao do tubo neural
(dorsalmente ao embrido). Na maioria das espécies de cordados,
a notocorda desaparece ao fim do desenvolvimento embrionario.

Em alguns animais, devido ao tipo de blastula (como a celoblas-
tula céntrica e excéntrica, estereoblastula), formam-se gdstrulas
com forma circular (ou esférica) constituidas pelos folhetos em-
brionarios (dois ou trés), pelo arquéntero e pelo blastéporo (Figu-
ra 6.3A). Como consequéncia dos movimentos morfogenéticos de
gastrulacdo, a antiga blastocele vai sendo gradualmente substitui-
da por uma nova cavidade, denominada de . O arqu-
éntero, futuramente, dara origem a cavidade digestiva do animal.
A abertura que faz a ligagdo entre o arquéntero e o meio externo é
denominada de blastoporo (Figura 6.3A).

também chamada de corda
dorsal ou cordomesoderma

do grego archaios = primitivo,
e enteron = intestino



Contudo, as blastulas do tipo discoblastula e o blastocisto darao
origem a gdstrulas planas (ou achatadas) que possuem como
componentes basicos os folhetos embriondrios (ectoderma,
mesoderma, endoderma) e a notocorda. Na gastrula, apds

a formacgao dos folhetos, ocorre uma subsequentemente a

uma diferenciagao progressiva do mesoderma originando o
mesoderma paraxial, o mesoderma intermediario e mesoderma
lateral (Figura 6.3C).

O mesoderma paraxial fica localizado em ambos os lados da
notocorda. O mesoderma é constituido por duas colunas espessas
e longitudinais de células, uma em cada lado da notocorda. Cada
coluna deste esta em continuidade com o mesoderma intermedi-
ario que se adelgaca para formar a camada de mesoderma lateral.
Esse mesoderma lateral, ocorre na gastrula da grande maioria dos
animais a formac¢ao de uma cavidade, denominada de celoma, que
futuramente formara a cavidade corporal do animal (Figura 6.3C).

Nos animais cordados ocorre um dobramento ou flexdo do em-
brido com uma forma plana em sentido dorsoventral transversal
que, consequentemente, se fecha ventralmente e forma um embriao
com corpo cilindrico ou tubular (Figura 6.3F). Neste embrido,
agora os folhetos embrionarios assumem posi¢cdes apropriadas em
relagdo ao plano corporal. A etapa inicial é o estabelecimento do
plano corporal geral, definindo os eixos principais do embrido:
eixo anteroposterior e eixo dorsoventral (Figura 6.4).

Entre os animais, as esponjas (porifero) mostram o modo de
organizagdo mais simples pois, embora existam células diferencia-
das, falta a coordenagdo verdadeira de um tecido. Devido as suas
células nao formarem um tecido verdadeiro e também em razao
da falta de 6rgaos e sistemas, os poriferos ou espongiarios sao clas-
sificados como Parazoarios.
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Figura 6.3 - Comparacdo entre o plano do corpo inicial em diferentes cordados. (A - B) Anfibio; (C a F) Ave; (G a J) Mamifero.
(A) géstrula com forma circular; (B) Logo apés a gastrulagdo, onde o embrido apresenta corpo tubular ou cilidrico; (C)
Gastrula plana; (D - E) Gastrulas sofrendo dobramento ou flexao; (F) Embriao com corpo tubular; (G) Gastrula plana; (H - 1)
Gastrulas sofrendo dobramento; (J) Embrido com corpo tubular (BROWDER et al., 1991; COCHARD, 2003).
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Figura 6.4 - Eixos principais de um embrido em desenvolvimento. Os eixos anteroposterior
e eixo dorsoventral sdo perpendiculares entre si (WOLPERT et al., 2008).



Todos os animais mais complexos que os espongidrios produ-
zem duas ou trés camadas germinativas ou folhetos embrionarios.
Animais com simetria radial, como cnidarios (hidras, medusas,
anémonas e corais) e ctenéforos (animais semelhantes as medu-
sas), mostram um aumento na complexidade, tendo a géastrula
constituida por somente dois folhetos embriondrios, o ectoderma
e endoderma. Em razao disto, estes animais sdo denominados de

sendo organizados em tecidos reco-
nheciveis. Animais com simetria bilateral, dos platelmintos até os
cordados, possuem uma gastrula com um terceiro folheto embrio-
ndrio, o mesoderma, sendo eles
Os diblasticos e triblasticos sdo classificados como eumetazoarios
por possuirem tecidos, 6rgaos e sistemas.

Animais cujo o corpo com apresenta uma simetria radial, ge-
ralmente possuem um corpo cilindrico onde existe um eixo prin-
cipal de simetria, o eixo oral-aboral, em torno do qual todas as
partes do corpo estdo arranjadas de forma cilindrica. Assim, qual-
quer plano que contém o eixo principal divide o animal em meta-
des iguais. Ex: cniddrios e os ctenoéforos (Figura 6.5A).

Animais com simetria bilate-
ral sdo aqueles cujo corpo pode
ser dividido em duas metades
iguais (imagens em espelho en-
tre si — lados direito e esquerdo)
através de um unico plano que
passa pela linha média (Figura
6.5B). A presenca de uma regiao
cefalica determina preferéncia
de movimento para frente (uni-
direcional). Nestes animais ocor-
re um processo conhecido como
cefalizacdo, ou seja, o desenvol-
vimento dos érgaos sensoriais e
tecidos do SNC na extremidade
anterior do corpo. Exemplos: dos
platelmintos até cordados.

do grego diplos = duplo, dois;
blastos = aquilo que germina

do grego triplos = triplo, trés;
blastos = aquilo que germina

Figura 6.5 - Simetrias do corpo do animal. Comparacao entre simetria radial e
bilateral.



Dentre aqueles animais com simetria bilateral, muitos (como
Cavidade da gastrula que

iy ) os moluscos, anelideos, artropodos, equinodermas, hemicordados
dard origem a cavidade geral

do corpo que ird alojar os e cordados) possuem o mesoderma envolvendo totalmente uma
futuros érgaos do ar(‘jinl’:' cavidade chamada de , sendo chamados de celomados (Fi-
adulto

gura 6.6A). Alguns poucos animais, como os platelmintos (vermes

achatados) e os nemérteas (vermes com proboscides), ndo pos-

suem essa cavidade, sendo denominados de (Figura

_ dogregoa=sem; 6.6B). Ainda, alguns outros animais, como os nematddeos (ver-
kéilos = oco, cavidade - ]

mes cilindricos), possuem um celoma falso, sendo chamados de

pseudocelomados (do grego pseudés = falso; koilos = oco, cavida-

de) (Figura 6.6C).
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Figura 6.6 - Natureza da principal cavidade do corpo. (A) Animais celomados; (B) Animais
acelomados; (C) Animais pseudocelomados.
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Figura 6.7 - Maneiras de formacao do celoma durante o desenvolvimento. (A) Esquizocelia; (B)
Enterocelia.

Nos animais celomados o celoma (cavidade revestida por meso-
derma) pode ser formado pelos processos de esquizocelia ou en-
terocelia. Nos animais esquizocelomados, o celoma surgiu como
uma fenda no mesoderma, junto ao blastéoporo (Ex: Anelideos,



do grego protos = primeiro,
primitivo;
stoma = boca

do grego deuteros = segundo,
stoma = boca

moluscos, artropodes) (Figura 6.7A). Enquanto que nos entero-
celomados o celoma se formou por evaginagdo de bolsas, a partir
do arquéntero, que se fundem subsequentemente (Ex: Equinoder-
mas e cordados) (Figura 6.7B).

Durante o desenvolvimento, uma das aberturas do tubo digestivo
(boca ou dnus) tera origem do blastoporo, que é a abertura primaria
que comunica o arquéntero com o meio externo. A outra abertura
surge posteriormente, durante o desenvolvimento embrionario, de
uma segunda abertura. Na maioria dos animais, o blastoporo origina
a boca e, por isso, sao chamados de , enquanto que o
anus se formard a partir de uma abertura secundaria (Figura 6.8). Os
protostdmios sdo representados pelos anelideos, moluscos e artropo-
des. Contudo, caso o blastoporo dé origem ao 4nus, e a boca se forme
a partir de uma abertura secundaria no desenvolvimento embrio-
ndrio, estes animais sdo chamados de . Os represen-
tantes dos deuterostomios sdo os equinodermatos (estrelas-do-mar,
ouri¢os-do-mar, bolachas-de-praia) e cordados (tunicados, anfioxos,
vertebrados) (Figura 6.8).
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Figura 6.8 - Comparacao entre protostomios e deuterostomios.



Gastrulagdo é um processo altamente integrado de movimentos ce-
lulares que levam a um rearranjo das células da blastula, resultando na
formacdo de uma gastrula constituida por camadas germinativas e com
um eixo axial. As camadas germinativas, também denominadas de folhe-
tos embrionarios ou folhetos germinativos, formarao futuramente todos
os tecidos e 6rgaos do animal. A gastrulacdo marca o inicio da morfogén-
se, que resulta no desenvolvimento da forma do corpo do animal.

As gastrulas dos diferentes animais podem ser formadas por
dois ou trés folhetos embrionarios ou camadas germinativas. Os
folhetos sao denominados de acordo com sua posicdo na gastrula,
sendo chamandos de ectoderma (externo), endoderma (interno)
e mesoderma (intermediario).

Os principais movimentos celulares de gastrula¢ao, também
conhecidos como movimentos morfogenéticos, sdo a invaginagao,
a involucao, a imigragao ou ingressao, a epibolia ou recobrimento,
a delaminacgdo e a extensao.

A gastrulagdo envolve mudangas drasticas na estrutura geral do em-
brido. Estas mudancas convertem uma esfera (blastula), formada por um
epitélio celular que reveste uma cavidade preenchida por liquido (blasto-
cele), em uma estrutura trimensional complexa denominada gastrula.

Em alguns animais, devido ao tipo de blastula (como a celoblas-
tula céntrica e excéntrica, estereoblastula), formam-se gastrulas
com forma circular, constituidas pelos folhetos embrionarios (dois
ou trés), pelo arquéntero e pelo blastéporo. As blastulas do tipo
discoblastula e o blastocisto originam gastrulas planas (ou acha-
tadas) que possuem como componentes basicos os folhetos em-
brionarios (ectoderma, mesoderma, endoderma) e a notocorda.

No transcorrer do desenvolvimento, os animais adquirem ca-
racteristicas basicas do plano do corpo. Estas caracteristicas po-
dem ser quanto ao nimero de camadas germinativas: diblasticos
ou triblasticos; a presenca ou auséncia de tecido verdadeiro: pa-
razoarios ou eumetazoarios; a simetria do corpo: radiais ou bila-
terais; a presenca ou auséncia de cavidade corporal: acelomados,
pseudocelomados ou celomados; a formagio do celoma: esqui-
zocelomados ou enterocelomados; e quanto ao destino do blas-
toporo: protostomios ou deuterostomios.



