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Apresentacao

O objetivo geral da Fisiologia Vegetal é o conhecimento dos processos re-
lacionados a vida das plantas. As plantas germinam, crescem, desenvolvem-
se, tornam-se adultas, reproduzem-se e morrem. Desde quando uma planta
comeca a existir como zigoto, até a sua morte, o que pode ocorrer dentro de
um ano ou vdrios milénios, dependendo da espécie, vdrios processos ocorrem
dentro dela. Agua e solutos movem-se através de caminhos especiais em vdrias
direcoes dentro das plantas; milhares de reacées quimicas ocorrem dentro de
cada célula vegetal, transformando dgua, sais minerais, oxigénio e carbono do
ambiente em substdncias, tecidos e drgdos. Mudangas qualitativas no cresci-
mento vdo ocorrendo, levando a formacgao de flores, frutos e sementes. Um dos
objetivos especificos da Fisiologia Vegetal é o estudo de todos estes processos.

Como o ambiente exerce um papel fundamental sobre o funcionamento de
uma planta, modificando as respostas fisioldgicas e mesmo influenciando di-
retamente o desenvolvimento, outro objetivo especifico da Fisiologia Vegetal
€ conhecer o efeito do ambiente como regulador e controlador dos processos-
que ocorrem nas plantas.

Hd uma tendéncia em considerar as plantas como algo inerte, passivo e
inativo. Entretanto, as plantas enfrentam os mesmos problemas que os ani-
mais em rela¢G@o a como obter nutriente e dgua, como sobreviver em condi-
¢Oes ambientais extremas e como garantir a reproducdo e a sobrevivéncia da
préxima geracgdo. O fato de as plantas produzirem seu préprio alimento (seres
autotroficos) e suas necessidades bdsicas — luz, gds carbénico, dgua e sais mi-
nerais — estarem por toda parte, condicionou sua evolugdo como organismos
sésseis, ndo havendo pressao seletiva para a mobilidade destes organismos,
como ocorreu com os animais, mas, assim como estes, as plantas estdo sem-
pre monitorando seu ambiente e respondendo aos sinais ambientais.

Como para os animais, a luz é também um meio de informacgdo para as plan-
tas, e estas contém sensores dOpticos (pigmentos) que percebem e respondem



adiregao da luz, a sua cor (i.e.,, 0s comprimentos de onda nela contidos) e a sua
duracgdo. As plantas sdo sensiveis ao toque, com algumas respostas tao rdpidas
quanto os movimentos animais. Elas também respondem a dire¢Go da gravi-
dade e percebem mudancgas de temperatura. Os sinais ambientais que variam
regularmente ao longo do ano - como duragao do dia ou épocas chuvosa e seca
— sd@o também por elas percebidos, o que as possibilita sincronizar seu ciclo de
vida com os ciclos sazonais de seu ambiente. O estudo da fisiologia das plantas
permite observar todos estes aspectos.

Este livro mostrard esse fascinante mundo dos processos vegetais, os quais
estao incluidos nos diversos capitulos que o compoem.

Maria Terezinha Silveira Paulilo
Ana Maria Viana

Aurea Maria Randi
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Relacdes hidricas

Neste capitulo, veremos as fungoes que a dgua exerce no
vegetal, suas propriedades fisico-quimicas importantes para
a vida do vegetal, como ela é absorvida pela planta e como é
transportada tanto de célula a célula como da raiz as folhas.







1.1 Introducao

A agua ¢é essencial a vida e ¢ o principal constituinte dos seres
vivos. O vegetal necessita da agua em todas as fases do seu cresci-
mento e do seu desenvolvimento, e seu contetido varia de acordo
com o tipo ou a idade do 6rgao vegetal. A agua é o recurso mais
abundante, mas também o mais limitante; assim, tanto a distri-
buigdo das plantas como a produtividade agricola sdo controladas
principalmente pela disponibilidade de agua.

Sabe por que a agua ¢é essencial a vida das plantas? Porque a
agua exerce inimeras fung¢oes fisioldgicas e ecoldgicas na planta.
Para que haja atividade metabdlica normal, as células devem con-
ter pelo menos 65% de dgua.

Entre as principais fungdes fisioldgicas da agua para os vegetais,
temos o transporte de substancias pelo vegetal. Nesse transporte,
uma proteina ou um nutriente vai da raiz as folhas ou vice-versa
levado pela 4gua. E também a 4gua que faz as células meriste-
maticas (células embrionarias) crescerem de tamanho, pois é
a forca da agua, quando a célula meristematica esta targida (in-
chada), que estica suas paredes celulares, aumentando o tamanho
dessas células (Figura 1.1). Ja em células adultas, ndo meristema-
ticas, a for¢a da agua nas paredes celulares de uma célula turgi-
da (Figura 1.2) permite que um tecido ou um 6rgao se sustente,
como se sustenta um baldo de borracha cheio de agua (Figura 1.3).
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4 )

Parede
Membrana  celular
plasmatica

Alongamento
da célula

Figura 1.1 — Células meristematicas ndo alongadas (a esquerda) e alongadas devido a
turgidez celular (a direita).

Quando a temperatura aumenta no interior do vegetal, a 4gua eva-
pora, através das folhas, levando ao resfriamento vegetal. Quando

ocorre um frio ou calor repentino, a 4gua atua como um isolante
A dgua tem a capacidade

de absorver e conservar o
calor. Durante o dia, a dgua
absorve parte do calor do
Sol e o conserva até a noite,
devolvendo gradualmente o
calor absorvido ao ambiente.

térmico para as estruturas do vegetal. Essa capacidade isolante
da agua impede alteragdes repentinas da temperatura, evitando
um possivel dano ao vegetal. Além disso, em certas células a entra-
da e a saida da agua também permitem que drgaos e organelas se

movimentem, como as células estomaticas (Figura 1.4) e os folio-
los de dormideira - Mimosa pudica L. (Figura 1.5).

Outra fungdo da agua é a estabilizacao das estruturas de mem-
branas e compostos. Um exemplo disso ¢ o que ocorre com os
lipidios das membranas celulares. Os lipidios quando em meio
aquoso organizam-se formando estruturas de maneira a minimi-
zar o contato entre a cauda hidrofébica do lipidio e o meio aquoso.

Os fosfolipidios da membrana plasmatica estruturam-se em
duas camadas no meio aquoso, com a “cabec¢a” do fosfolipi-
dio voltada para o meio aquoso e a cauda hidrofdbica volta-
da para a cauda hidrofébica de outro fosfolipidio, formando
a conhecida estrutura bimolecular da membrana plasmatica.
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Figura 1.2 — Célula vegetal cheia de dgua (turgida), a direita, e

Relacées hidricas

célula vegetal, murcha, a esquerda. As setas indicam a direcdo N
da pressao da dgua sobre as paredes celulares.
Figura 1.3 — Plantas de tapete (Coleus
sp) com folhas que se autossustentam
devido a turgidez celular (a esquerda)
e com folhas caidas por causa do
murchamento das células (a direita). )
4 )
Células Vicia faba
Célula-guarda
Figura 1.4 — Movimento das Ostiolo
células estomaticas. Células- fechado
guarda afastadas umas das ’
outras (3 esquerda) devido Ostiolo
a turgidez celular e mais aberto Célula
préximas (a direita) por causa epidérmica
do murchamento celular.
(g J
4 )
Figura 1.5 — Esquema de
foliolos de dormideira
mostrando a abertura dos
foliolos (a esquerda) devido a
turgidez das células na base
dos foliolos e o fechamento
destes (a direita) por causa
do murchamento celular.
. J
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Outro exemplo é a manutengdo da estrutura de proteinas. As
proteinas estruturam-se de maneira que o lado nédo polar (hi-
drofébico) das cadeias de aminodcidos minimize seu contato
com a agua. Dessa forma, no interior da estrutura proteica fi-
cam os lados ndo polares das cadeias de aminodcidos.

A agua também é importante em rea¢des quimicas. Ela é fon-
te de hidrogénio para produzir energia quimica (NADPH e ATP)
durante o processo fotossintético. E também reagente basico nas
reagdes de hidrolise e de ionizagao (por exemplo: a quebra de pro-
teina em aminoacidos; a quebra de lipidios em acidos graxos; a
hidrélise do amido). As reacdes de hidrolise sdo caracterizadas
pela dupla troca dos componentes da dgua com outro composto.
Exemplo:

XY + H,O0 > HY + XOH.

A formacao do acido cianidrico por hidroélise do cianeto de po-
tassio pode ser assim representada:

KCN + HZO - HCN + KOH.

Outra fungdo da agua ¢ dissolver substancias porque possui

1.2 Propriedades fisico-quimicas da agua

As intmeras fung¢des da agua advém de suas propriedades fi-
sico-quimicas, as quais, por sua vez, advém do fato da agua ser
uma molécula polar. A dgua é uma pequena molécula em forma de
V, com a densidade dos elétrons em torno do atomo de oxigénio
maior do que em torno dos dtomos de hidrogénio (Figura 1.6).

Constante que mede a
capacidade de um liquido em
manter afastados (dissolver)
os fons de um soluto quando
em solugdo.

- J

Figura 1.6 — Forma aproxima-
da da molécula de 4gua com
a distribuicao das cargas.




Essa diferenca na densidade dos elétrons torna a agua uma
molécula polar, isto é, um lado da molécula é mais negativo (o do
oxigénio) e o outro lado é mais positivo (o dos hidrogénios).

Devido a esta propriedade da agua, a polaridade, as molécu-
las de agua ligam-se através de pontes de hidrogénio. Outra pro-
priedade da agua é o seu elevado calor latente de vaporizagaio.
Isso porque as moléculas de agua estao fortemente ligadas entre si.
Essa propriedade esta relacionada com o resfriamento do vegetal,
pois quando a agua evapora da superficie de uma planta, é retirada
alta quantidade de energia dessa superficie vegetal, resfriando-a. A
transpiracdo pode refrigerar a folha entre 10 a 15 graus em relagdo
ao ar circundante.

O alto calor especifico é a terceira propriedade. No caso da
agua, é necessaria uma caloria para aquecer 1g de agua em 1°C,
nas condi¢des normais de temperatura e pressdo. Essa proprieda-
de confere a agua a capacidade de impedir que o tecido vegetal
sofra mudangcas bruscas de temperatura quando estas ocorrem no
ambiente, funcionando como um isolante térmico. Sua alta cons-
tante dielétrica confere-lhe a propriedade de dissolver substan-

Molécula polar

Molécula que possui uma assimetria de cargas, apre-
sentando maior concentracao de carga negativa numa
parte da molécula e maior concentragdo de carga posi-
tiva no outro extremo.

Ponte de hidrogénio

Ligagdes do dtomo de hidrogénio de uma molécula de
agua com o dtomo de oxigénio de outra molécula de
agua formando amontoados (clusters) de moléculas
de agua de vérios tamanhos (Figura 1.7).

Calor latente
de vaporizagao

E a quantidade de energia necessaria para converter
um grama de um liquido em vapor, que no caso da
agua é 44 Kjmol™.

Calor especifico

E a quantidade de energia requerida para 1
substancia elevar 1°C.

g de uma

Ponte de hidrogénio entre
duas moléculas de d4gua

Figura 1.7 — Ponte de hidrogénio
entre duas moléculas de dgua.
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cias polares ou idnicas para formar
solugdes aquosas. Todas as reagdes
que ocorrem nos vegetais se dao
em solu¢des aquosas. A intera-
¢do entre as moléculas do solvente
(agua) e as do soluto é que promove
a dissolu¢ao da substancia.

As propriedades de coesao, ten-

sao superficial, forca ténsil e ade- Figura 1.8 — As forcas de atrago

entre as moléculas de d4gua
adjacente (setas internas) sao
maiores que entre as moléculas
de agua e ar (setas externas).
Essa diferenca faz com que as
moléculas a superficie sejam
“puxadas” para o interior da
agua liquida. Tensao superficial
é a coesao das moléculas de
agua na interface ar-agua.

sao deram suporte a teoria que ex-

plica como a agua sobe pela planta, das raizes as folhas. A coesao
entre as moléculas de agua é dada pelas pontes de hidrogénio, fa-
zendo com que as moléculas fiquem ligadas entre si, questao ja
discutida no inicio deste tépico. Quando a agua no estado liquido
forma uma interface com o ar, devido a coesao entre as moléculas de
agua, as moléculas da interface sdo atraidas pelas moléculas da fase
liquida (Figura 1.8), formando uma for¢a de tensao, chamada tensao
superficial. A tensdo superficial é a causa de a agua formar gotas,
suportar o peso de pequenos insetos ou objetos em sua superficie.

Tensao superficial

Na Fisica, a tensao superficial é um efeito que ocorre
na camada superficial de um liquido que leva a sua su-
perficie a se comportar como uma membrana elastica.
As moléculas que estao no interior do liquido intera-
gem com as demais em todas as dire¢des (em cima,
embaixo, nos lados e nas diagonais), por isso a resul-
tante das forcas que atuam sobre cada molécula é pra-
ticamente nula. Ja as moléculas que estao na super-
ficie s6 interagem com as moléculas que estdo den-
tro do liquido porque ndo ha nada em cima. Dessa for-
ma, cria-se a tensao superficial. A tensao superficial
estd presente em situacdes interessantes: a) ao colo-
carmos cuidadosamente uma moeda pequena sobre
a superficie da dgua, observamos que ela pode per-
manecer sobre a pelicula superficial sem afundar no
liquido, apesar de ser muito mais densa que a dgua; b)
varios insetos (como 0s mosquitos), aranhas ou outros

animais podem pousar em cima da agua sem afundar;
¢) a gota de 4gua que se forma em uma torneira man-
tém sua forma devido a elasticidade na superficie da
gota (Figura 1.9).

Figura 1.9 — Exemplos de situacoes que demonstram a
tensdo superficial da dgua.
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A forga ténsil, ou simplesmente tensao, também ¢ resultado

das ligacdes entre moléculas de dgua por pontes de hidrogénio.
E definida como a capacidade de resistir a uma forca de arraste
sem se quebrar, ou ainda, é a tensdo maxima a que uma coluna de
qualquer material resiste sem se quebrar. A adesao é a propriedade
que a dgua tem de aderir-se a superficies solidas eletricamente car-
regadas, como paredes celulares. Estas quatro propriedades, coe-
sdo, tensdo superficial, for¢a ténsil e adesdo, conferem a agua outra
propriedade que ¢ a capilaridade. A capilaridade é a ascensdo da
agua por tubos de diametros muito finos, chamados por essa razao
de tubos capilares (Figura 1.10).

" Tensio ™\ Figura 1.10 - Acdo Capilar resultante da adesdo e
Superficial tensao superficial. A adesdo da d4gua nas paredes do
recipiente faz uma forca para cima nas laterais do
‘ liquido e resulta num menisco voltado para cima.
A tensao superficial atua para manter a superficie
intacta. Assim, em vez de apenas as laterais
moverem-se para cima, a superficie toda do liquido
é levada para cima.

1.3 Movimentacao da agua

O reservatorio de dgua para as plantas é na maioria dos casos o
solo, e a 4gua movimenta-se deste para as raizes e, uma vez den-
tro da planta, movimenta-se de célula para célula, de tecido para
tecido e de 6rgao para 6rgdo. Dessa maneira, no estudo das re-
lagdes hidricas nas plantas ¢ importante conhecer o que governa
o movimento da agua. O movimento de moléculas de qualquer
substéncia se da através de dois processos conhecidos como fluxo
de massa e difusao.

O fluxo de massa pode ser definido como o movimento con-

Emrespostaaum - junto de particulas em resposta a um gradiente de pressdao. Ocorre
gradiente de pressdo. - ~ . \ ‘
: quando for¢as externas sdo aplicadas as moléculas de uma subs-

tancia e estas tendem a mover-se na mesma direcao. Um exemplo



¢ a subida de agua por um canudo dentro de um copo com agua,
quando se aplica uma for¢a de suc¢do na extremidade superior
desse canudo. O fato de sugar o liquido ¢, na verdade, um processo
que reduz a pressao na boca e, consequentemente, dentro do ca-
nudo. Assim, a pressao atmosférica exterior ao canudo passa a ser
maior que a interior, de maneira que passa a empurrar o liquido
até a nossa boca.

outra adjacente, motivada por um gradiente de potencial quimi- . Emrespostaaum gradiente
.. ) . : de potencial quimico.

co originado, por exemplo, de diferencas de concentragao dessas

particulas ao longo do espago. Exemplos: difusao de moléculas de
perfume no ar; difusao de ions s6dio na agua. Quando a difusdo
de dgua ocorre através de uma membrana permedvel a dgua, mas
impermeavel a solutos (membrana semipermeavel), esse movi-

mento é chamado de osmose.

O movimento por fluxo de massa ou difusdo sé ocorre se o po-
tencial quimico da agua no local de origem for maior do que o
potencial quimico da dgua no local de destino. Dessa forma, se a
agua movimenta-se do solo para a raiz, é necessario que o poten-
cial quimico da dgua seja maior no solo que na raiz. Para entender
o movimento da dgua, é necessario, portanto, que se entenda o que
¢ potencial quimico da agua.

O potencial quimico (p) de qualquer substancia e, portanto,
também o da dgua, expressa a energia livre por mol de determi-
nada substancia. A energia livre, por sua vez, é dada pela energia
cinética das moléculas da substancia e mede a capacidade dessa
substancia de realizar trabalho. No estudo de relagdes hidricas, en-
tretanto, o mais importante nao é o potencial quimico da dgua em
si, mas o gradiente de potencial quimico que faz a 4gua movimen-
tar-se de um local para outro. Diante disso, os fisiologistas vegetais
criaram o conceito de potencial de agua, que ¢é a diferenca entre o
potencial quimico da dgua num estado padrao e o potencial qui-
mico da dgua num estado que nao o do estado padrao.

Por definigdo, o potencial da agua pura, a zero de gravidade e a
pressdo atmosférica, é igual a zero e é simbolizado pela letra grega
psi () seguida de um w (inicial de 4gua em inglés — water), Yw.



A unidade mais utilizada para expressar o po-

Megapascal (MPa) tencial de dgua é o megapascal (MPa), sendo

1 MPa = 10 bares = 9,87 atm. Estas unidades,
MPa, bar e atm, sdo unidades que expressam

MPa = megapascal, unidade utilizada para expres-
sar potencial hidrico.

forca de pressao. O potencial de agua é depen-

MPa = N/mm? (newton por milimetro quadrado) dente de varios fatores, chamados componen-

= | bf/pol* (psi = libra forca por polegada tes do potencial de 4gua, como a concentragdo
quadrada) da substancia, a pressio nela exercida, o efeito
= mmHg (milimetro de mercirio (torr)). da gravidade e o de forgas elétricas existentes
no meio em que a dgua se encontra. Os com-

1 bar = 76,00617 centimetros de merctrio ponentes do potencial de agua sao:
1 bar =100 kPa = 100 000 Pa « Potencial de soluto: Os solutos dissolvidos
1 bar = 1000 000 dina por centimetro quadrado na agua reduzem a energia livre da agua, di-

minuindo o potencial de agua. Esse efeito

1 atm = 101 325 Pa = 1,01325 bar dos solutos ¢ chamado de potencial de so-
1,033 at=101 325 Pa luto ou potencial osmético ef é 31mbohzad,0
por ¥in. O Wi dentro do vacuolo de uma cé-

lula vegetal é da ordem de -0,1 a -0,3 MPa.

» Potencial de pressdo: A pressdo exercida sobre a agua ¢ de-
nominada de potencial de pressdo e é simbolizado por Wp.
Quando as células estao cheias de agua (targidas), as paredes
celulares exercem sobre a agua que esta dentro de uma célula
cheia de 4gua uma pressdo positiva. O ¥p também pode ter
valores negativos, como ocorre nos elementos de vaso do xi-
lema quando a planta esta transpirando. A pressdo negativa é
denominada de tensao.

« Potencial matrico ou matricial: Sélidos ou substancias insola-
veis na agua carregadas eletricamente, quando em contato com
esta, atraem moléculas de agua e diminuem o potencial de agua.
Quando a agua esta no solo ou dentro do vegetal, particulas do
solo ou de constituintes celulares com cargas elétricas “prendem
a dgua’, diminuindo sua capacidade de movimentar-se. Esse
potencial é simbolizado por ¥Ym.

« Potencial gravitacional: A agua no solo ou nos vegetais esta
sujeita a pressao da gravidade, simbolizada por Wg. Entretanto,
a importancia do potencial gravitacional em raizes e folhas é



insignificante se comparado aos outros potenciais. Ele se torna
significativo para o movimento ascendente de agua pelo xile-
ma em arvores muito altas. Em darvores de 100 metros de altura,
como as sequoias gigantes, ¢ necessaria uma for¢a de 1,0 a 1,5
MPa para vencer a forca de gravidade.

Dessa forma, a equagdo completa incluindo todos os com-
ponentes que podem influenciar o movimento de agua é:

Yw=%n1+Y¥p+Y¥Ym + ¥g.

1.4 O caminho da agua pela planta

O caminho da agua pela planta pode ocorrer fora dos tecidos de
condugdo (transporte a curta distancia) ou através dos tecidos de
condugao (transporte a longa distancia).

O transporte de agua a curta distancia da-se, preferencialmen-
te, no sentido radial. Trés caminhos sdo viaveis para a curta dis-
tancia (Figura 1.11). Por um primeiro caminho, a via transcelular
ou transmembrana, as substancias saem da célula, atravessam a
parede celular e entram em outra célula e assim por diante. Essa
rota requer repetidas passagens através da membrana celular. A
via transcelular é usada especialmente pela agua, uma vez que,

Poros encontrados na
membrana celular que séo
especificos para o transporte
de moléculas de dgua.

agua, porém, essa via nao ¢ a preferencial para solutos. Um segun-
do caminho ¢é a via pelo simplasto e requer apenas uma passagem

pela membrana. Depois que a dgua entra na célula, caminha pelos
plasmosdesmos. Na maioria dos tecidos, as células se conectam
entre si pelos plasmosdesmos que conectam o citosol de uma cé-
lula e de outra. Este continuum citoplasmatico, o simplasto, forma
um caminho continuo para transporte de certas substancias entre
células. Um terceiro caminho ¢ a via através do apoplasto, o ca-
minho extracelular. A agua e os solutos podem mover-se de um
6rgdo para outro sem entrar na célula. As paredes celulares tam-
bém conectam entre si, formando um segundo compartimento
continuo, o apoplasto. A dgua e os minerais que vao pelo apoplasto



Figura 1.12 — Gutacdo em folhas
de tomate.

Relacoes hidricas _

sao bloqueados pela suberina existente nas paredes celulares da

endoderme, as estrias de Caspary. Nesse trecho, agua e sais mine-
rais atravessam a endoderme via membrana plasmatica.

( )
0 Via apoplastica e Via simplastica

- J

Figura 1.11 — Via apoplastica: entre as paredes das células (contornando externamente);
via simplastica: mediada pelos plasmodesmos (entre membranas); via transcelular:
através das membranas, isto &, pelas membranas plasmaticas e aquaporinas (difusao e
fluxo de massa microscopico = osmose). Ambas as vias permitem a passagem de agua
pelo lado de dentro das células (internamente).

O caminho da agua a longa distancia, através do xilema, pode
acontecer por pressao de raiz ou fluxo transpiratdrio. A pressao
de raiz ocorre preferencialmente a noite, quando a transpiracao é
muito baixa ou zero, as células da raiz continuam a absorver ions
e criam um abaixamento de potencial de d4gua no cilindro central.
Isso faz entrar agua no cilindro central que com o tempo vai em-
purrando a coluna de agua do xilema para cima. A pressao de raiz
pode levar a gutagao (Figura 1.12), que ¢é a saida de agua liquida da
folha, através de aberturas especiais chamadas de hidatddios. Na
maioria das plantas, a pressdo de raiz nao é o mecanismo priori-
tario para a subida da agua, e algumas plantas nem mesmo geram
pressdo de raiz.



O caminho através do fluxo transpiratorio foi explicado por

H. H. Dixon em 1914 e é conhecido como teoria de Dixon ou

Segundo essa teoria, as
moléculas de dgua sdo
transportadas nos organismos
vegetais através de finissimos
capilares condutores de seiva
: bruta (xilema), mantendo-se
da folha. Essa agua esta disposta na forma de um filme de agua que - unidas por forcas de coesdo,
formando uma coluna liquida
continua das raizes até as

o filme de agua dos espagos intercelulares se retrai nos poros exis- - folhas.

mecanismo da coesdo-tensao. Por essa teoria, que hoje é ampla-
mente aceita, no xilema atua sobre a d4gua uma pressdo negativa
(tensdo), que movimenta a agua a longa distancia. A causa dessa

tensdo € a evaporagao da agua contida nos espagos intercelulares
acompanha as paredes celulares (Figura 1.13). Com a evaporagao,

tentes nas paredes celulares devido a for¢a de adesdo da agua as
paredes celulares. Na superficie do filme de agua em contato com
o ar intracelular, forma-se uma tensiao chamada tensdo superfi-
cial. A tensdo superficial é dada pela existéncia da forca de coesdao
entre as particulas de agua abaixo da superficie do filme de agua,
que confere a superficie da agua certa solidez, como se fosse uma
pelicula plastica. A adesao a parede e tensao superficial leva a su-
perficie do filme de agua a formar um menisco, puxando a agua
para cima por forgas adesivas e coesivas. Quanto mais concavo for
0 menisco, mais negativa a pressao (tensdo) no filme de agua. A
tensao gerada pela adesdo e tensao superficial diminui o potencial
de agua, fazendo a dgua subir.

A coesdo entre as moléculas de agua torna s ™

|

<—Menisco
A\

possivel que a coluna de agua suba pelos vasos
de xilema sem se quebrar. Quando a forga de
tensdo é muito alta, a coluna de agua que corre

pelos vasos de xilema pode se quebrar, causan- (

do a cavitacdo, que é o espago preenchido por

ar onde a coluna foi quebrada. O fluxo de agua T \
pelo xilema pode alcangar 75 cm min.™. . j ) )
T & 7, - '/Hzofolha=> Transpiracdo
\ | CItOZIa;ser:ea Celular .
Lﬂf\sf"/‘?ﬂj; Vactiolo oesao
; J

Figura 1.13 — Menisco formado na superficie
da dgua em contato com o ar quando esta
se encontra em espacos de diametro capilar,
como o espaco entre duas células.
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1.5 O processo da transpiracao é estritamente
dependente da anatomia foliar

A superficie externa de uma folha tipica (epiderme) é coberta
por camadas de cera chamada cuticula, cujo principal componen-
te é a cutina. Uma vez que as ceras sao hidrofdbicas, elas ofere-
cem resisténcias extremas a difusdo tanto da agua na forma liquida
como na forma de vapor. Assim, a cuticula serve para restringir a
evaporacao da agua da superficie externa das células epidérmicas
da folha e protegem tanto a epiderme como as células do meséfilo
da dissecacao letal.

A epiderme possui células especiais que formam os estomatos,
estruturas capazes de movimento de abrir e fechar. Quando os es-
tomatos se abrem, formam uma abertura na epiderme, chamada
ostiolo, comunicando o interior da folha (mesofilo) com o meio ex-
terno. Os estdmatos sdo formados por duas células especializadas,
chamadas células- guarda, as quais podem absorver e perder agua,
ficando mais turgidas ou menos turgidas e, com isso, controlar o
tamanho da abertura do ostiolo (Figura 1.14).

-

Célula-guarda

Ostiolo

N

Cloroplasto

Célula Subsidiaria

) Abaixo do ostiolo, algumas células do mesofilo
perdem o arranjo caracteristico e criam um es-
paco (camara subestomatica) interconectado
com os espacos de ar intercelulares. Esse espaco

Parede espessada pode perfazer até 70% do volume total da folha
<— Parede delgada

em alguns casos. Os estdbmatos quando abertos
permitem a troca de didxido de carbono, oxigé-
nio e vapor-dagua entre o espago de ar interno e
a atmosfera vizinha da folha.

Camara
sub-estomatica

J

Figura 1.14 — Estdbmato visto de frente (acima) e em corte

transversal (abaixo).



As mudangas de turgescéncia das células-guarda sao resultado
da entrada e saida de potassio e do nivel de sacarose nessas células.
Os estomatos se abrem quando ha acumulo de potassio e sacaro-
se dentro das células-guarda. O fluxo de potdssio esta acoplado a
saida de proton hidrogénio (H*) para fora da célula-guarda. Isso
resulta numa diferenca de potencial eletroquimico de um lado e
outro da membrana da célula-guarda, que ativa o transporte de
potassio via proteina de canal. O acimulo de sacarose estd relacio-
nado a degradagao de amido, estimulada pela luz vermelha. Dessa
forma, dois sinais contribuem para a abertura estomatica: recep-
tores de luz azul que estimulam a atividade da bomba de préton
hidrogénio, uma enzima chamada ATPase. Um segundo estimulo
¢ a degradagdo do amido a sacarose, estimulada pela luz vermelha.
O estdmato pode continuar a abrir e fechar no escuro obedecendo
a um ritmo circadiano. Vérios estresses ambientais podem causar
o fechamento estomatico, como falta de agua, que sinaliza a pro-
ducgdo de um hormonio vegetal, o acido abscisico (ABA), o qual
leva ao fechamento estomatico.

A difusao do vapor-dagua através do ostiolo ¢ conhecida como
transpiracdo estomatica e é responsavel por 90 a 95% da agua per-
dida nas folhas. O restante, 5 a 10%, é perdido pela transpiracao
cuticular. Embora a cuticula seja composta de ceras e outras subs-
tancias que a tornam quase que impermeaveis a dgua, pequena
quantidade de vapor d’dgua passa pela cuticula. A contribui¢ao da
transpiragdo cuticular na perda de agua pela folha varia conside-
ravelmente entre espécies. Pode variar algumas vezes em fun¢ao
da espessura da cuticula. Cuticula mais espessa é caracteristica de
plantas de sol ou de clima desértico, enquanto que cuticula mais
fina é caracteristica de plantas que crescem em ambiente de som-
bra ou clima mais imido. A transpiracao cuticular pode tornar-se
mais significativa, principalmente para folhas com cuticula mais
fina, sob condic¢des de seca quando a transpira¢ao estomatica é re-
duzida pelo fechamento dos estomatos.



1.6 Fatores ambientais que
afetam a transpiracao

Umidade

A umidade é o contetido de agua do ar, a qual, como descrita
anteriormente, pode ser expressa como umidade relativa (UR). A
umidade relativa é a razao da quantidade de agua real do ar pela
maxima quantidade de dgua que pode ser retida pelo ar a uma
determinada temperatura. A umidade relativa é expressa normal-
mente como UR x 100, ou umidade relativa percentual. O poten-
cial de dgua na atmosfera, que é dado pelo potencial de pressao
(pressao que a atmosfera exerce sobre a entrada de mais vapor
d’dgua nela) depende tanto da umidade relativa do ar como de sua
temperatura. Dessa forma, a umidade e a temperatura influenciam
a magnitude da diferenca de potencial de agua entre folha e atmos-
fera, a qual influencia a taxa de transpiragao.

Temperatura

A temperatura afeta a taxa de transpiracdo devido ao seu efeito
no potencial de pressao da atmosfera. Com o aumento da tempe-
ratura, a atmosfera se expande, diminuindo o potencial de pressao
e, com isso, a pressdo sobre a entrada de mais vapor d’'agua para a
atmosfera diminui, aumentando o fluxo de saida de vapor ddgua
da folha para a atmosfera.

Alguns valores para o potencial hidrico (Yw) em funcdo da
umidade relativa (UR):

100% UR > WYw = 0 MPa; 95% UR > ¥Yw = -6,9 MPa;
90% UR > Yw = -14,2 MPa; 50% UR > ¥Yw = -93,5 MPa;
20% UR > ¥Yw = -217,1 MPa.

Vento

A velocidade do vento tem um efeito marcante na transpiragio,
por modificar a velocidade da difusao das moléculas de dgua que
deixam a folha. Isso se da devido a camada de ar adjacente a su-
perficie da folha, que é mais imida que a camada de ar um pouco




mais distante da superficie da folha. Antes de alcangar o ar, as mo-
léculas de vapor d'agua que saem da folha precisam difundir-se nao
s através da espessa camada epidérmica, mas também através da
camada adjacente de ar. O espessamento da camada de ar adjacente
traz maior dificuldade para a difusdo do vapor d’agua e consequen-
temente na taxa de transpiracdo. Com aumento na velocidade do
vento, a espessura da camada de ar adjacente decresce.

Resumo

A agua é uma molécula polar, e a maioria de suas propriedades
tisico-quimicas se deve a esse fato. A agua exerce fungdes fisiold-
gicas, tais como: transporte de substancias pelo vegetal, expansao
de células meristematicas, sustentacdo de tecidos ou drgaos, res-
friamento vegetal, isolamento térmico entre o vegetal e o ambiente,
movimento de organelas, estabilizagdo da estrutura de membranas
e compostos organicos e participagdo em reagdes quimicas. Outras
propriedades da agua, como coesio, tensao superficial, for¢a ténsil
e adesiao, deram suporte a teoria do fluxo transpiratério de Dixon, a
qual explica como a dgua sobe pela planta, das raizes as folhas.

Para entender esse movimento da agua, é necessario, também,
que se entenda o que é potencial quimico da agua. O potencial
quimico da agua expressa a energia livre por mol de agua. No estu-
do de relagdes hidricas, os fisiologistas vegetais criaram o conceito
de potencial de agua, que ¢ a diferenca entre o potencial quimico
da agua num estado padrdo e o potencial quimico da dgua num
estado que ndo o do estado padrao. O potencial de agua é depen-
dente do potencial de soluto (1), do potencial de pressao (¥p),
do potencial matrico (Wm) e do potencial gravitacional (¥g), ou
seja: Yw=¥n+¥p + ¥Ym + ¥g.

Além da influéncia das propriedades fisico-quimicas, a agua
possui varios caminhos a serem percorridos dentro da planta. O
caminho da agua a curta distancia pela planta pode ser via trans-
celular, pelo simplasto ou através do apoplasto. O caminho a longa
distancia, através do xilema, pode se dar por pressao de raiz ou
fluxo transpiratorio. A pressdo de raiz ocorre preferencialmente



a noite, quando a transpira¢do é muito baixa ou zero. O caminho

através do fluxo transpiratorio é conhecido como teoria de Dixon
ou mecanismo da coesdo-tensdo. Por essa teoria, no xilema atua
sobre a 4gua uma pressdo negativa (tensdo) que movimenta a agua
a longa distancia. A causa dessa tensdo é a evaporagdo da agua
contida nos espagos intercelulares da folha. Com a evaporagio, o
filme de agua dos espagos intercelulares se retrai nos poros exis-
tentes nas paredes celulares devido a for¢a de adesdo da dgua nas
paredes celulares. Na superficie do filme de 4gua em contato com
o ar intracelular, forma-se uma tensdo chamada tensao superficial.
A adesdo a parede e a tensdo superficial leva a superficie do fil-
me de dgua a formar um menisco, puxando a agua para cima por
forcas adesivas e coesivas. A tensdo gerada pela adesdo e tensao
superficial diminui o potencial de dgua, fazendo a agua subir. A
coesdo entre as moléculas de agua torna possivel que a coluna de
agua suba pelos vasos de xilema sem se quebrar.

Os estomatos também estdo envolvidos no movimento da agua
nas plantas. Os estdbmatos quando abertos permitem a troca de
diéxido de carbono, oxigénio e vapor ddgua entre o espago de ar
interno e a atmosfera vizinha da folha. Os estdbmatos se abrem pela
entrada de dgua nas células-guarda devido ao abaixamento do po-
tencial de agua nessas células dado pelo acimulo do ion potassio
(K*) e de sacarose. Varios estresses ambientais podem causar o fe-
chamento estomatico, como falta de agua, que sinaliza a produgao
de um hormonio vegetal, o acido abscisico (ABA), o qual leva ao
fechamento estomatico. Varios fatores ambientais afetam a trans-
piracdo, como a umidade relativa do ar, a temperatura e os ventos.
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Nutricao mineral

Neste capitulo, serdo fornecidas informagées sobre os mé-
todos utilizados para os estudos na drea de nutri¢do mineral,
a conceituagdo do que sdo os elementos essenciais e a descri-
¢do das fungoes e dos sintomas de deficiéncia que produzem
nas plantas.
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Figura 2.1 — Sistema de cultura
hidropdnica em vaso, em que
o sistema radicular das plantas
fica totalmente imerso na
solugdo nutritiva.

Anoxia é a “auséncia” de
oxigénio, um agravante
da hipéxia.

2.1 Introducgao

As plantas sdo seres autotréficos e retiram da atmosfera o
diéxido de carbono (CO,) e do solo 4gua e nutrientes minerais.
Com esses elementos conseguem montar todas as moléculas orga-
nicas que necessitam para o seu crescimento e desenvolvimento.

Para estudar os requisitos nutricionais das plantas, sao usados
métodos de cultivo em que sdo utilizadas solu¢des nutritivas ou
substratos pobres em nutrientes, como areia lavada e vermiculita.
Apenas utilizando-se substratos pobres é possivel manipular o for-
necimento dos diferentes elementos em concentragdes que podem
induzir tanto a caréncia, no caso de estudos em que é o objetivo
conhecer o que a auséncia de um determinado elemento provoca
na planta, até concentragdes altas, no caso de estudos sobre o efei-
to toxico que o elemento pode desencadear nos vegetais.

2.2 Métodos de estudo em nutricao mineral

Os principais métodos que envolvem a utilizacdo de solugoes
nutritivas sdo conhecidos como hidroponia (Figura 2.1). Através
dessa técnica a planta pode ser cultivada com suas raizes imersas
em solu¢do nutritiva em vasos desde que a referida solugao seja
aerada, por exemplo, com o auxilio de uma bomba de aquério. A
aeracdo ¢ necessaria para que as células das raizes possam respirar
e ter energia para absorver os nutrientes, a anoxia inibe a respi-

ragao e os processos de absorcdo ativa de fons. O vaso contendo a
planta deve ser envolto em material opaco ou papel-aluminio para
bloquear a entrada de luz e reduzir a multiplicagdo de algas que
pode competir com as plantas pelos nutrientes.



Em outro método de hidroponia pode ser utilizada a técnica de
nutri¢ao por uma camada muito fina de solugao nutritiva, que
escorre, pela agdo da gravidade, dentro de um tubo inclinado, que
permite a aeragao da solucgao (Figura 2.2). Esse sistema ¢é acopla-
do a uma bomba de pressdo, que provoca a circulacao da solugdo
nutritiva do reservatério para a parte mais alta da tubulagdo. A
solugdo entdo desce pela a¢do da gravidade e banha as raizes da
planta continuamente, permitindo aerag¢ao constante e a absor¢ao
de nutrientes pelas raizes. E possivel acoplar todo o sistema a um
relégio para que a bomba seja ligada em periodos determinados,
por exemplo, a cada 2-3 horas para economizar energia.
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A vantagem da hidroponia é que a férmula da solugao nutritiva
pode ser manipulada com precisdo, tanto qualitativamente como
quantitativamente. A desvantagem é que o pH da solugido deve ser
monitorado constantemente, pois este vai se alterando conforme
as plantas vdo absorvendo os elementos minerais e pode chegar a
diminuir a eficiéncia de absor¢do dos fons pelas células da raiz. E
importante lembrar que, para que o mecanismo de absorgdo ati-
va de ions ocorra com eficiéncia, é necessario que o pH do meio
externo seja mantido em certa faixa 6tima, que seja ligeiramente
acida para favorecer a criagdo do gradiente eletroquimico neces-
sario para ativar os carregadores, como sera discutido no capitulo
seguinte. As solugdes nutritivas devem ser repostas regularmente
para manter o crescimento continuo das plantas.

2.3 Elementos essenciais

Os elementos essenciais sdo aqueles que devem preencher os
seguintes requisitos: a) na sua auséncia a planta ndo completa o
ciclo de vida normal ou b) fazem parte de uma molécula da planta.

Figura 2.2 — Sistema de cultura
hidropdnica através da técnica
de nutricdo em que o sistema
radicular das plantas é banhado
pela solucdo de nutrientes

em periodos determinados.



Pelo primeiro critério, o elemento é essencial se uma planta nao
produz sementes vidveis na sua auséncia. Pelo segundo critério,
por exemplo, um elemento como o magnésio faz parte da molécu-
la de clorofila ou pode ser um cofator de uma enzima. Em outros
casos, por exemplo, o potdssio ndo faz parte de nenhuma molécula,
mas é imprescindivel para manter o potencial osmotico das células
e estd envolvido no mecanismo de abertura dos estdmatos (Tabela
2.1). A maioria dos elementos preenche ambos os requisitos, mas
se preencher somente um deles ja ¢ considerado essencial.

Os elementos essenciais podem ser classificados como macro-
nutrientes e micronutrientes, dependendo da quantidade em que
sao requeridos pelas plantas: os macronutrientes sao requeridos em
grandes quantidades (acima de 10 mmol/kg de massa seca) e fazem
parte da estrutura das moléculas, enquanto que os micronutrientes
sao requeridos em quantidades pequenas (abaixo de 30 mmol/kg de
massa seca) e desempenham fungido de ativadores de enzimas.

As concentragdes de macronutrientes na planta variam de 30
a 60.000 mmol/kg de massa seca, enquanto que as de micronu-
trientes variam de 0,001 a 3 mmol/kg de massa seca. O carbono, o
hidrogénio e o oxigénio sao fornecidos pelo diéxido de carbono e
agua, enquanto que todos os demais sdo retirados pela planta do
solo na forma idnica.

Macronutrientes Micronutrientes

Elemento Simbolo ma :é,r?an;eca Elemento | Simbolo ma :é)r?ar:eca
Carbono C 45 Cloro cl 0,01
Oxigénio (0] 45 Ferro Fe 0,01
Hidrogénio | H 6 Manganés | Mn 0,005
Nitrogénio | N 1,5 Boro B 0,002
Potassio K 1,0 Zinco Zn 0,002
Calcio Ca 0,5 Cobre Cu 0,0006
Magnésio Mg 0,2 Molibdénio | Mo 0,00001
Fosforo P 0,2 Niquel Ni --
Enxofre S 0,1




2.4 Determinacao da concentracao critica de
um elemento mineral no tecido vegetal

Os elementos essenciais desempenham fun¢des metabdlicas nas
plantas e quando ausentes provocam nas plantas o aparecimento
de sintomas de deficiéncia.

A necessidade da planta por um certo elemento é determinada
pela concentracgao critica. Para se determinar a concentragéo cri-
tica de um elemento no tecido vegetal de uma determinada plan-
ta, sdo feitos experimentos controlados. Nesses experimentos, sao
fornecidas as plantas concentragdes conhecidas crescentes do ele-
mento mineral e avaliados o crescimento (por exemplo, em altura,
numero de folhas, massa fresca e massa seca) que provocam nas
plantas, assim como as concentragdes do nutriente que a planta
acumula em seus tecidos. Com os dados das concentra¢des do nu-
triente no tecido e do crescimento provocado é possivel construir
graficos em que se observam: a faixa de deficiéncia, a concentra-
¢ao critica e a faixa adequada (Figura 2.3).
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Figura 2.3 — Gréfico que relaciona a concentracao do nutriente no tecido vegetal com o
crescimento da planta, para a determinagao da concentragdo critica de um elemento no
tecido.

Na faixa de deficiéncia, pequenas variagdes na concentragao do
nutriente no tecido induzem aumento significativo no crescimen-
to. Na faixa adequada, o crescimento ja esta chegando préximo
do 6timo. Nesta etapa, verifica-se que aumentos das concentragdes



de nutrientes no tecido nao estdo correlacionados com um cresci-
mento maior das plantas. O crescimento estabiliza e fica constante
a partir de certo ponto. A partir do ponto em que o crescimento
estabiliza ndo adianta fornecer mais nutrientes para a planta que
ela ndo ira mais responder crescendo. A concentragio critica do
nutriente no tecido é aquela em que o crescimento ndo é o dtimo
ainda, mas estd 10% abaixo do maximo que a planta pode atingir.

A vantagem de se conhecer a concentragao critica de um deter-
minado elemento para uma espécie cultivada na agricultura é que
ela indica quando ainda é possivel fornecer para a planta um pou-
co mais de nutriente para que ela atinja seu crescimento maximo.
Como essa quantidade pode ser calculada, o agricultor fornece a
planta exatamente a quantidade que ela precisa para atingir 100%
do crescimento e nao é necessario aplicar quantidades exagera-
das de nutrientes no solo, que vao provocar problemas ambientais,
maiores custos e até sintomas de toxicidade nas plantas.

O nitrogénio, por exemplo, quando aplicado em demasia,
pode ser lavado do solo e carregado para lagos e rios, onde
estimulard o crescimento da vegetagdo aquatica e ocasionara
um subsequente processo de eutrofizagao. Nesse processo, a
degradagdo, pelos microrganismos, da grande quantidade de
biomassa acumulada nos ambientes aquaticos envolve grande
consumo de oxigénio, o que torna o ambiente pobre em oxigé-
nio e inadequado para o crescimento da fauna aquatica, geran-
do a morte de peixes, por exemplo, em larga escala. Portanto,
a determinacdo da concentragéo critica de um elemento mine-
ral no tecido vegetal torna racional a aplicagdo dos nutrientes
através da adubacao.

2.5 Agentes quelantes

Muitas vezes, certos elementos minerais, como o ferro, tornam-se
insoluveis na agua. Quando o solo apresenta pH neutro ou al-
calino, esses elementos minerais formam oéxidos insoluveis,
que nao ficam disponiveis para serem absorvidos pelas plantas.



Nesse caso, a planta apresenta sintomas de deficiéncia em ferro,
mas quando se analisa o solo o ferro esta presente. Esse problema
de deficiéncia em ferro pode ser resolvido com aplicacdo de agentes
quelantes no solo ou sobre as folhas, através de pulverizac¢ao.

O agente quelante sintético mais comum ¢ o acido etilenodia-
minotetracético ou EDTA (Figura 2.4). Essa molécula nao é espe-
cifica e pode se ligar a outros cations, como cobre, zinco, manga-
nés e cédlcio. Os agentes quelantes naturais sio produzidos e
liberados pelas raizes das plantas superiores: os de peso molecular
alto sdo normalmente compostos fendlicos, como o acido cafeico,
e os de peso molecular baixo, os fitosideréforos (por exemplo, os
acidos avénico e mugineico).
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Figura 2.4 — Agente quelante sintético 4cido etilenodiaminotetracético (EDTA) na férmula
original (A) e complexado com o atomo de Fe (B).

Dois modelos de solubilizagao e absor¢ao do ion ferro pelas
plantas podem ocorrer. No primeiro modelo, a deficiéncia em
ferro faz com que a planta libere acido cafeico pelas raizes, através
da agdo da ATPase, que hidrolisa o0 ATP em ADP, fosfato inorga-
nico, radicais hidroxila e prétons hidrogénio. Os proétons hidroge-
nio sdo enviados para o exterior da célula e junto com eles saem
as moléculas de acido cafeico, que se juntam ao ferro trivalente
do hidréxido de ferro (composto insoluvel que as plantas ndo po-
dem absorver). E formado o complexo (quelato) do cation ferro
trivalente com o referido agente quelante. O quelato ¢é trazido até
as proximidades das células da raiz, onde o cation ferro trivalen-
te é reduzido, por uma enzima redutase, a cation ferro bivalente.
Este é entdo absorvido pelas células da epiderme da raiz, e o agente

Agentes quelantes

Agentes quelantes sdo
moléculas organicas que
se ligam ao ion formando
um complexo estavel cha-
mado quelato. Essa liga-
¢ao diminui a possibilidade
de formacao de compos-
tos insoluveis que podem
se precipitar na solucao do
solo (dgua, ions e cdtions).
Ao mesmo tempo, o ion
pode ser removido do que-
lato e absorvido pelas plan-
tas. Os agentes quelantes
podem ser sintéticos ou
naturais.



Processo em que ocorre

a degradacdo de vdrios
compostos nitrogenados
incluindo a clorofila, por isso
as folhas ficam amareladas.

Figura 2.5 — Folhas
amareladas pela deficiéncia
em nitrogénio.

quelante liberado volta ao solo para capturar outro cation de ferro
trivalente, presente no hidréxido de ferro insolivel. No segundo
modelo, o cation ferro trivalente, presente no hidréxido de ferro
insoluvel, é solubilizado pelos fitosideroforos, produzidos e elimi-
nados pelas células da raiz e todo o complexo ferro-fitosider6foro
¢ absorvido pelas células da raiz onde o cation ferro sera liberado.
Portanto, a principal diferenca entre os dois modelos é que no pri-
meiro o quelato nao penetra nas células e no segundo sim.

2.6 Funcao dos nutrientes e sintomas
de deficiéncia

2.6.1 Nitrogénio

O nitrogénio faz parte de moléculas de proteinas, acidos nuclei-
cos, hormonios (algumas auxinas e citocininas) e clorofila. Muitas
das proteinas sdo enzimas, moléculas imprescindiveis para que
ocorram todas as reagdes quimicas do metabolismo primario ce-
lular, como fotossintese, via glicolitica, Ciclo de Krebs. Portanto, a
deficiéncia em nitrogénio ¢ caracterizada pela clorose (amareleci-
mento) geral das folhas e baixas taxas de crescimento.

Pode também estimular a flora¢ao precoce e induzir o acumulo
do pigmento antocianinas, produzindo cor avermelhada nos cau-
les, peciolos e folhas mais velhas da planta. Uma das possiveis ex-
plicagdes para o acumulo desses pigmentos ¢ que os esqueletos de
carbono, na auséncia de nitrogénio, ndo podem ser utilizados na
montagem das moléculas de aminodcidos ou de outros compostos
que necessitam do nitrogénio.

Os sintomas da deficiéncia em nitrogénio aparecem nas folhas
mais velhas da planta, pois como é um elemento de alta mobilidade
dentro do vegetal, assim que falta nitrogénio no solo, o elemento
sai das folhas mais velhas. Essas folhas entdo entram em senescén-

que estdo em crescimento e apresentando demanda por esse nu-
triente. O excesso de nitrogénio estimula acentuado crescimento
da parte aérea da planta (folhas e ramos) e retarda a floracao.



2.6.2 Fosforo

O fésforo esta presente nas moléculas dos agucares fosfatados
que participam da fotossintese, nas moléculas dos nucleotideos
do DNA e RNA, nos fosfolipidios presentes nas membranas, ATP,
ADP, fosfato inorganico e acidos organicos fosforilados.

Uma importante caracteristica da deficiéncia em fésforo é o ver-
de intenso das folhas que podem se tornar malformadas e apresen-
tar manchas necrdticas. Em alguns casos, pode haver acimulo de
antocioaninas, e as folhas ficam com aspecto verde-avermelhado.
Como esse elemento é de alta mobilidade dentro da planta, ele se
desloca das partes mais velhas para as mais jovens, induzindo a
senescéncia rapida das folhas mais velhas. Os caules se apresentam
curtos, e a produgdo de frutos e sementes é reduzida.

O excesso de fosforo estimula o crescimento mais das raizes do
que da parte aérea, e em varios casos a aplicacao de fertilizantes
fosfatados ¢ utilizada durante o transplante de plantas para esti-
mular o estabelecimento de um sistema radicular forte.

2.6.3 Potassio

O potassio ndo parece fazer parte de nenhuma molécula no vege-
tal, mas é ativador de varias enzimas da fotossintese e da respiracao,
e a deficiéncia em potassio afeta a sintese de amido e de proteinas.
Esta envolvido também nos mecanismos de osmorregulagao, pois
o movimento do potassio para dentro e para fora da célula resulta,
respectivamente, na entrada de agua nas células e na saida de agua
das células, alterando a turgescéncia. Assim, por exemplo, a variagao
na turgescéncia das células-guarda é que determina a abertura ou o
fechamento dos estdbmatos e os movimentos das plantas como o das
folhas da dormideira. Também influencia os movimentos de aber-
tura e fechamento das folhas durante o amanhecer e entardecer e as
mudangas didrias na orientagdo das folhas em relacdo ao Sol.

Na auséncia de potdssio, os estomatos ndo se abrem, impedindo
a entrada de carbono para a fotossintese. Da mesma forma, com
os estdbmatos fechados, a corrente transpiratdria que carrega todos os
elementos minerais do solo para as partes aéreas da planta fica preju-
dicada, o que pode comprometer toda a nutri¢do mineral do vegetal.



Os sintomas da deficiéncia em potdssio aparecem primeiro nas
folhas mais velhas por ser um elemento de alta mobilidade no ve-
getal e sdo caracterizados por clorose seguida de lesdes necrdticas
(manchas de tecido morto) nas margens das folhas. Nas monoco-
tiledoneas, como milho, as lesdes necrdticas comecam nas pontas
das folhas mais velhas e progridem pelas margens até as células mais
jovens presentes na base das folhas. As plantas crescem pouco em
altura e sdo susceptiveis ao ataque por fungos que atacam as raizes.

2.6.4 Enxofre

O enxofre participa da estrutura dos aminoacidos cisteina e me-
tionina constituintes de varias proteinas. Faz parte da molécula da
coenzima A, importante na respiragdo e no metabolismo dos aci-
dos graxos além de ser constituinte das vitaminas tiamina e biotina.

A deficiéncia em enxofre produz clorose nas folhas inclusive
nos tecidos em volta dos feixes vasculares. A clorose é mais devido
a reducdo na sintese de proteinas, que interfere na producao de
complexos clorofila-proteinas estaveis que ligam as moléculas de
clorofila nas membranas do cloroplasto. O enxofre ndo se movi-
menta dentro da planta, por isso os sintomas de deficiéncia apare-
cem primeiro nas folhas mais jovens da planta.

2.6.5 Calcio

O calcio ¢ mensageiro secunddrio nos mecanismos de agao hor-
monal e de respostas da planta a fatores ambientais, como a luz.
Além disso, é importante na divisao celular, pois esta envolvido na
formacdo do fuso mitotico que orienta a deposi¢do da lamela mé-
dia, além de fazer parte da propria lamela média como pectato de
calcio. Também ¢é necessario para a estabilizacao das membranas e
regula a atividade de numerosas enzimas.

Um sintoma caracteristico da deficiéncia em calcio é o apareci-
mento de folhas jovens deformadas (devido a divisao assimétrica das
células) e necroticas e morte dos meristemas. O crescimento das ra-
izes também ¢ prejudicado por causa do enfraquecimento da lamela
média e, como o cdlcio é um elemento relativamente imovel dentro
da planta, os sintomas aparecem primeiro nas folhas mais jovens.



2.6.6 Magnésio

O magnésio desempenha varias fungdes importantes na planta
como integrante da unidade de porfirina da molécula de clorofila
e estabilizador da estrutura dos ribossomos. Também ¢ ativador de
varias enzimas, como as enzimas da fotossintese ribulosebifosfato
e a fosfoenolpiruvato carboxilase, e liga as moléculas de ATP aos
sitios ativos das enzimas.

A deficiéncia em magnésio provoca clorose nas folhas devido
a degradacao de clorofila nas regides entre as nervuras, pois os
cloroplastos, nessa regiao, saio menos sensiveis a deficiéncia em
magnésio e retém a clorofila por mais tempo. E um elemento bem
movel dentro da planta e se desloca das partes mais velhas para as
mais novas deixando as mais velhas clordticas.

2.6.7 Ferro

O ferro ¢ parte do grupo catalitico de muitas enzimas que par-
ticipam em reagdes de redugdo na fotossintese, fixacao do nitro-
génio e respira¢do. Durante a transferéncia de elétrons, o cation
ferro trivalente é reduzido a cation ferro divalente. Também faz
parte de vdrias enzimas oxidases, como a catalase e a peroxidase.
Parece ser importante na sintese de constituintes dos cloroplastos,
especialmente das proteinas transportadoras de elétrons.

A deficiéncia em ferro induz perda de clorofila e degeneragao
do cloroplasto. A clorose aparece primeiro nas regides entre as
nervuras das folhas jovens, mas pode atingir as nervuras, e as fo-
lhas podem se tornar brancas se a deficiéncia for muito acentuada.
O ferro apresenta baixa mobilidade dentro da planta, ndo saindo
das folhas mais velhas.

2.6.8 Boro

De todos os nutrientes, a fun¢ao fisioldgica e bioquimica do
boro é a menos entendida, pois ndo existem evidéncias sélidas do
envolvimento do boro com enzimas especificas seja fazendo parte
da estrutura ou como ativador enzimatico. O maior contetido de
borato ¢é encontrado na parede celular, pois o borato forma ésters



estaveis com os sacarideos que tém grupos hidroxila adjacentes.
As paredes primarias de células deficientes em boro apresentam
anormalidades na estrutura, indicando que o boro é requerido
para manutencao da integridade da parede celular.

A deficiéncia em boro causa inibi¢ao da divisao e alongamento
das células das raizes primaria e secundaria das plantas. A divisao
celular no dpice dos ramos e folhas jovens também ¢ inibida, se-
guida por necrose do meristema. Estimula a germinagéo e alonga-
mento do tubo polinico. A deficiéncia em boro provoca sintomas
de internos curtos, e a planta fica com aspecto de planta “em rose-
ta”. Em drgaos de reserva, como a beterraba, ocorre um apodreci-
mento devido a morte das células nas regides de crescimento.

2.6.9 Cobre

Funciona como cofator de vdrias enzimas oxidativas, como a
plastocianina (carregadora de elétrons da fotossintese), a citocro-
mo oxidase (a enzima oxidase final da respiragdo mitocondrial) e
a oxidase do 4cido ascorbico.

A deficiéncia em cobre provoca baixo crescimento das plantas
além de folhas jovens deformadas e que caem precocemente, prin-
cipalmente em arvores de Citrus.

2.6.10 Zinco

O zinco é ativador de varias enzimas incluindo a dlcool desi-
drogenase, que catalisa a reacdo de acetaldeido, etanol e anidrase
carbdnica, que catalisa a hidrata¢ao do diéxido de carbono para
formar bicarbonato. Também ha evidéncias indicando que o zinco
é requerido para a sintese do triptofano, precursor dos horménios
da classe das auxinas. Por isso, um sintoma de deficiéncia em zinco
¢ o encurtamento dos internos da planta e folhas pequenas. Quan-
do o zinco é fornecido, ocorre um aumento no nivel de auxinas
assim como um aumento no crescimento da planta.



2.6.11 Manganés

O manganés é requerido como cofator de numerosas enzimas,
como descarboxilases e desidrogenases, as quais participam do
Ciclo de Krebs, e da enzima pertencente ao complexo que quebra a
molécula de agua e libera oxigénio durante o processo fotossintéti-
co. A deficiéncia em manganés ¢é caracterizada pelo aparecimento
de manchas verde-acinzentadas nas regides basais das folhas jo-
vens de cereais. Pode causar clorose entre as nervuras das folhas
como também deformagdes em sementes de leguminosas.

2.6.12 Molibdénio

E o micronutriente requerido em mais baixa quantidade pelas
plantas e estd relacionado com o metabolismo do nitrogénio. A
enzima dinitrogenase, presente nos microrganismos fixadores de
nitrogénio atmosférico, e a nifrato redutase contém molibdénio.

Quando os suprimentos de nitrogénio sao adequados, a deficiéncia
em molibdénio resulta em folhas jovens retorcidas e deformadas.

2.6.13 Cloro

Elemento requerido nas reag¢des de liberagao do oxigénio du-
rante a fotossintese, ao lado do manganés, sendo também neces-
sario para a divisio celular de folhas e ramos. E um dos solutos
que participa ativamente dos processos osmoéticos do vactiolo. A
deficiéncia em cloro se expressa nas plantas através de crescimento
reduzido, murcha das pontas das folhas e clorose geral. A deficién-
cia em cloro raramente ¢é detectada, pois a 4gua do mar contendo
os ions cloreto é carregada pelo vento, e esses ions sdo depositados
nos solos pelas chuvas.

2.6.14 Niquel

Parte integrante da molécula da enzima urease, responsavel pela
degradagdo da ureia, que pode ser tdxica para a planta quando se
acumula dentro das células. A ureia é produzida quando os ure-
ideos sdo quebrados. Os ureideos sdao compostos nitrogenados,
como o acido alantoico e a citrulina, presentes nas leguminosas.

Enzima presente nas plantas
que catalisa a redugdo do
nitrato a nitrito, primeiro
passo do processo de
assimilagdo do nitrogénio do
nitrato em aminodcidos.



Elemento mineral

Nitrogénio

Fosforo

Potassio

Enxofre

Calcio

Magnésio

Ferro

Boro

Cobre

Podem também ser formados nos nédulos durante a fixagdo de
nitrogénio ou em folhas em senescéncia. Apos a sua formagao, os
ureideos sdo transportados para as sementes em desenvolvimento
onde sdo armazenados. O niquel também ¢é requerido pelas hi-
drogenases, enzimas responsaveis pela captagdio do hidrogénio
liberado durante o processo de fixagdo do nitrogénio pelas bacté-
rias que se associam com as plantas. A deficiéncia em niquel leva
ao acumulo de ureia nas folhas, ocasionando necrose dos apices
das folhas ou uma possivel redugdo da eficiéncia do processo de
fixacdo do nitrogénio.

A Tabela 2.2 sumariza as fung¢des e os sintomas de deficiéncia

dos nutrientes essenciais em plantas.

Funcoes

Faz parte das moléculas de proteinas, acidos nucleicos,
hormonios (algumas auxinas e citocininas) e clorofila.

Faz parte das moléculas dos aclicares fosfatados,
nucleotideos do DNA e RNA, fosfolipideos, ATP, ADP,
fosfato inorganico e acidos organicos fosforilados.

Ativador de varias enzimas da fotossintese e da
respiracao; a deficiéncia em potassio afeta a sintese de
amido e de proteinas.

Faz parte da estrutura dos aminodacidos cisteina e
metionina, constituintes de varias proteinas.

Mensageiro secunddrio nos mecanismos de acao
hormonal, envolvido na formacéo do fuso mitético que
orienta a deposicao da lamela média.

Integrante da molécula de clorofila, estabiliza a
estrutura dos ribossomos, ativador de varias enzimas.

Parte do grupo catalitico de muitas enzimas que
participam em reacbes da fotossintese, fixacdo do
nitrogénio e respiragao.

Funcao fisiolégica e bioquimica do boro é a menos
entendida, alongamento das células das raizes primaria
e secundaria, metabolismo de acidos nucleicos.

Co-fator de varias enzimas oxidativas.

Sintomas de deficiéncia

Folhas ficam amareladas.

Verde intenso das folhas, que podem se
tornar malformadas e apresentar manchas
necroticas.

Folhas mais velhas com clorose seguida de
lesdes necroticas.

Clorose nas folhas, inclusive nos tecidos em
volta dos feixes vasculares.

Folhas jovens deformadas e necrdticas,
morte dos meristemas.

Clorose nas folhas nas regides entre as
nervuras.

Clorose nas regides entre as nervuras das
folhas jovens, as folhas podem se tornar
brancas se a deficiéncia for muito acentuada.

Necrose do meristema.

Baixo crescimento das plantas, folhas jovens
deformadas e que caem precocemente,
principalmente em arvores de Citrus.



Ativador de varias enzimas, requerido para a sintese do
Zinco triptofano, precursor das auxinas, grupo de hormoénios
que controlam o crescimento das plantas.

Encurtamento dos internos da planta e
folhas pequenas.

Co-fator de numerosas enzimas como a descarboxilase
e desidrogenases, faz parte do complexo liberador de
oxigénio resultante da quebra de molécula da 4gua
durante a fotossintese.

Manchas verde-acinzentadas nas regides
basais das folhas jovens de cereais, clorose
entre as nervuras das folhas.

Manganés

Resumo

Os principais métodos que envolvem a utilizagdo de solugoes
nutritivas sdo conhecidos como hidroponia. Através dessa técnica
a planta pode ser cultivada com suas raizes imersas em solugao
nutritiva em vasos, desde que a referida solugdo seja aerada, por
exemplo, com o auxilio de uma bomba de aquario. As solugdes
nutritivas devem conter os elementos essenciais para as plantas.

Os elementos essenciais sao aqueles em que na sua auséncia as
plantas ndo completam o ciclo de vida. Sdo agrupados em macro-
nutrientes e micronutrientes, dependendo da quantidade em que
sao requeridos pelas plantas.
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Assimilacao e fixacao bioldgica
do nitrogénio

Neste capitulo, iremos estudar a biologia e a bioquimica
dos sistemas de fixagdo biologica do nitrogénio e as vias de
assimilagdo dos ions amonio e nitrato pelas plantas que ndo
fazem associagdo simbidtica.
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Assimilacao e fixacao biolégica do nitrogénio _

3.1 Introducgao

O nitrogénio é um dos macronutrientes requeridos em gran-
des quantidades pelas plantas para a producao de proteinas, aci-
dos nucleicos, hormonios, clorofila e de varios outros compostos
importantes para o metabolismo celular. A atmosfera é rica (78%)
em dinitrogénio (NZ), o nitrogénio que estd na forma molecular,
mas as plantas ndo possuem enzimas capazes de converter esse
nitrogénio em moléculas orgénicas. Apenas os procariotos sdo ca-
pazes de efetuar tal processo; as plantas podem se beneficiar des-
se processo apenas quando estdo em associa¢do simbiotica com
tais organismos. As plantas que ndo fazem associagdes simbidticas
para fixar o nitrogénio absorvem o nitrogénio do solo na forma de
nitrato (NO,") ou de ion amoénio (NH,*). Mas o nitrato é facilmen-
te lixiviado do solo pelas d4guas da chuva e assim o nitrogénio, na
maioria dos casos, apresenta-se como fator limitante para o cres-
cimento das plantas.

3.2 Origem do nitrogénio das proteinas

O dinitrogénio presente na atmosfera pode ser incorporado ao
solo na forma de amonia, através da fixacao bioldgica, pela fixagdo
industrial e pela fixagdo pela agao das descargas elétricas, na forma
de nitrato.
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O nitrogénio do solo ¢ absorvido pelos vegetais na forma de ni-
trato e incorporado em moléculas de aminoacidos e outras molé-
culas. Passa para os animais que se alimentam de plantas e retorna
para o solo através da decomposi¢do dos organismos ou dos de-
jetos. Durante o processo de decomposi¢ao da biomassa animal e
vegetal por fungos e bactérias, ocorre o processo de amonificagao
(mineraliza¢do), sendo a amoénia (NH,) dos compostos nitrogena-
dos liberada para o solo. A amdnia através do processo de nitrifi-
cacdo, conduzido pelas bactérias nitrificantes, pode ser convertida
em nitrito, pelas bactérias Nitrosomonas e Nitrococcus, e o nitrito
pode ser convertido em nitrato, pela Nitrobacter. O nitrato, por
sua vez, pode voltar a atmosfera através do processo de desnitri-
ficagdo realizado por certas bactérias presentes no solo, que redu-
zem o nitrato a dinitrogénio, aproximadamente 93-190 milhdes de
toneladas por ano (Figura 3.1).

Fixacao =~
¢ Nitrogénio na atmosfera

Plantas
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INAKTT
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desnitri-
i ficantes
Bactérias fixadoras @ ‘
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| . Decompositoi’es
eguminosas (fungos e bactérias
aerobicas e anaerdbicas)
- . Bactérias
Amonificacdo Nitrificagdo nitrificantes

@ Amonia (NH,) @

Bactérias fixadoras T
de N, no solo Bactérias nitrificantes

Figura 3.1 — Ciclo do Nitrogénio.
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3.3 Organismos que fazem a fixacao
bioldgica do nitrogénio

Os procariotos — bactérias e cianobactérias — sdo os unicos or-
ganismos que contém a enzima chamada dinitrogenase, capaz de
quebrar a ligagdo tripla do dinitrogénio que esta na atmosfera e
catalisar a reacao de redu¢ao do dinitrogénio para amonia.

Os procariotos fixadores de nitrogénio podem ser de vida livre
ou podem fazer associagdes simbioticas. Exemplos de procariotos
de vida livre sdo as bactérias fotossintetizantes e ndo fotossinteti-
zantes. As cianobactérias Anabaena e Nostoc sdo exemplos de bac-
térias com vida livre que podem fixar o dinitrogénio.

Os procariotos que se associam com plantas podem pertencer
a diferentes géneros. Aqueles que se associam com diferentes ti-
pos de leguminosas sdo do género Rhizobium, Bradyrhizobium ou
Azorhizobium. Bactérias nao filamentosas do género Frankia po-
dem se associar com plantas que nao sdo leguminosas dos géneros
Casuarina, Alnus e Myrica e com membros da familia Rosaceae e
certas gramineas tropicais. Os procariotos que se associam com
plantas podem formar nédulos nas raizes, onde se da a fixagdo do
nitrogénio, ou podem permanecer nas células da planta sem que
os nddulos sejam formados.

3.4 Fixacao simbiodtica do nitrogénio
em leguminosas

Os ndédulos em leguminosas sdo formados da seguinte manei-
ra: inicialmente as bactérias fixadoras percebem a liberacéo, pelas
raizes das plantas, de substancias, como a homoserina (raizes de
ervilha) ou os flavonoides que exercem a fungdo de atracao das
bactérias para proximo das raizes. Em seguida, as bactérias se li-
gam a epiderme da raiz, mais precisamente aos pelos radiculares.
A membrana citoplasmatica das células do pelo radicular sofre in-
vaginacdo e origina o canal de infec¢do, através do qual as bacté-
rias penetram e alcangam as células do cortex da raiz.



Uma vez alojadas nas células do cortex, as bactérias induzem
a producao de fito-hormdnios pelas células da planta que indu-
zem a proliferacdo celular e formag¢ao do nédulo. Uma vez dentro
das células, as bactérias, que sdo flageladas, perdem os flagelos e
se diferenciam em células especializadas na fixagdo de nitrogénio,
funcionando como uma organela dentro da célula vegetal. Nesse
estagio, sao chamadas de bacterioides.

A diferenciagdo em bacterioide é marcada por certos eventos,
como a sintese das enzimas e de outros fatores requeridos para a
fixagdo do nitrogénio. A medida que o nédulo envelhece, sdo esta-
belecidas conexdes vasculares com o sistema vascular da raiz para
auxiliar na distribui¢do dos compostos nitrogenados resultantes
da fixagao simbidtica do nitrogénio.

3.5 Bioquimica da fixacao do nitrogénio

A fixagao do nitrogénio é catalisada pela enzima dinitrogenase.
Essa enzima é formada por duas subunidades: uma ferroproteina
e uma molibdénio-ferroproteina.

A reagdo consiste na transforma¢do do N, (dinitrogénio) em
amoOnia (NH,). Para tal, ¢ necessario que a ligacdo tripla do di-
nitrogénio seja quebrada e prétons hidrogénio e elétrons sejam
inseridos nos dois atomos de nitrogénio resultantes, para formar
as duas moléculas de amonia. Haverd, portanto, a necessidade de
um doador de prétons hidrogénio e de elétrons para o processo.
A reagdo para a redugdo do dinitrogénio ocorre segundo a equa-
¢do a seguir. Sdo necessarios oito prétons, oito elétrons e dezes-
seis ATPs para formar duas moléculas de amonia, hidrogénio,
dezesseis ADPs e dezesseis fosfatos inorganicos, provenientes da
quebra dos ATPs.

8H++8e‘+N2+16ATP92NH3+H2+16ADP+16Pi



Os doadores de prétons hidrogénio e elétrons sao as moléculas
de NADH produzidas pelo Ciclo de Krebs do bacterioide, e a fer-
redoxina faz essa transferéncia para a dinitrogenase. O atomo de
ferro oxidado da ferroproteina recebe os protons e elétrons e se re-
duz, em seguida transfere os prdtons e elétrons para os atomos de
ferromolibdénio oxidados, os quais se reduzem, transferindo, na
sequéncia, os protons e elétrons para o dinitrogénio e produzindo
as moléculas de aménia e hidrogénio.

A redugao bioldgica do nitrogénio depende de pelos menos 16
moléculas de ATP para cada molécula de dinitrogénio reduzida
(ver férmula anterior). Todos esses ATPs sdo produzidos a par-
tir de moléculas de carboidratos produzidas pela fotossintese das
plantas, que entram no bacterioide e sdo processadas através da
glicdlise e do Ciclo de Krebs, gerando NADH, que sera o doador
de protons hidrogénio para a cadeia respiratoria do bacterioide,
geradora de ATP (Figura 3.2).
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Figura 3.2 — Diagrama da fixagdo do nitrogénio, dentro do bacterioide, mostrando a relacdo com a fotossintese da planta e com a
respiracdo do bacterioide.



3.6 Destino da amoénia formada a partir
da fixacao do nitrogénio

Como o pH fisioldgico ¢ ligeiramente acido, existem protons hi-
drogénio livres dentro do citoplasma da célula vegetal que se ligam
a molécula de amonia formando o ion amoénio (NH,*). Esse ion é
extremamente toxico para as plantas e precisa logo ser incorpo-
rado em uma molécula organica. Ocorre entdo a assimilagao do
nitrogénio. Existem duas enzimas que sdo produzidas no citoplas-
ma das células infectadas das plantas que participam desse proces-
so: a glutamina sintetase (GS) e a glutamato sintase (GOGAT).

A enzima glutamina sintetase (GS) catalisa a reagdo do glu-
tamato com o fon amonio formando a molécula de glutamina,
utilizando para isso uma molécula de ATP. Em seguida, entra em
acdo a glutamato sintase, que regenera o glutamato a partir de
outras moléculas de glutamina formadas na primeira reagao. Das
moléculas de glutamina que sobram — sdo formadas varias molé-
culas de glutamina — parte delas pode ser exportada pelas células
e vao ser doadoras de nitrogénio para formar os aminoacidos e as
proteinas das plantas.

A regenerac¢ao das moléculas de glutamato que vao servir para
receber novos ions amdnio necessita da glutamato sintase. Como
citado acima, essa enzima catalisa a reacdo da glutamina com o
alfa-cetoglutarato, originando duas moléculas de glutamato; essa
reagao requer NADH. As moléculas de alfa-cetoglutarato e NADH
sao geradas no Ciclo de Krebs das plantas e s6 podem ser produ-
zidas se a planta estiver produzindo carboidratos pela fotossintese.
Dessa forma, apenas havera esqueletos de carbono, em quantida-
de suficiente para montar as moléculas receptoras do ion amonio
(glutamato), se a planta estiver fazendo fotossintese (Figura 3.3).



Figura 3.3 — Esquema da assimilacao
do ion aménio em glutamina

pela glutamina sintetase (GS) e
regenerac¢ao do glutamato pela
glutamato sintase (GOGAT)
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3.7 Nitrogénio fixado nos nodulos

A glutamina é a principal molécula organica exportada, mas
em leguminosas de regides temperadas, como a ervilha, o ami-
noacido asparagina predomina. Ja nas leguminosas de regides
tropicais, como a soja, sdo exportados predominantemente deri-
vados da ureia, denominados de ureideos. A diferenca entre essas
moléculas esta no nimero de carbonos necessarios para carregar
os nitrogénios: a molécula de glutamina tem 5 carbonos para car-
regar 2 nitrogénios; a asparagina tem 4 carbonos para carregar 2
nitrogénios; os ureideos (alantoina e acido alantoico) tém 4 carbo-
nos que carregam 4 nitrogénios, sendo carregadores mais eficien-
tes (Figura 3.4).

A asparagina ¢ sintetizada através de duas etapas: na primeira,
a enzima aspartato aminotransferase catalisa a reacdo do gluta-
mato com o oxaloacetato, produzindo o alfa-cetoglutarato e as-
partato. Na segunda etapa, a enzima asparagina sintetase catalisa



a reagdo da glutamina com o aspartato, produzindo asparagina e
glutamato; nessa reacao ¢ usada uma molécula de ATP.

A fixagdo do nitrogénio em plantas noduladas corresponde a
50% do nitrogénio necessario a essas plantas. O restante do nitro-
génio necessario é absorvido na forma de nitrato, e o nitrogénio é
assimilado nas folhas exatamente da mesma forma que em plantas
ndo noduladas, processo explicado no item a seguir.

3.8 Assimilacao do nitrogénio em plantas que
nao fazem associacao simbidtica

Nesse caso, as células das raizes das plantas absorvem o nitrato
(NO,") do solo, mas esse anion nao pode ser assimilado em mo-
lécula organica diretamente, sendo necessdrio ser transformado
em nitrito (NO,") através da enzima nitrato redutase, presente no
citoplasma das células. Em seguida, o nitrito penetra nos plas-
tideos das raizes ou nos cloroplastos das folhas, onde deve ser
rapidamente transformado em ion amoénio (NH,*), pois o nitrito é
toxico, através da enzima nitrito redutase.

As duas reagoes requerem doadores de protons e elétrons para
se juntar com os atomos de oxigénio presentes nos cations nitrato e
nitrito e remové-los das ligagdes com o atomo de nitrogénio. As li-
gagoes sdo entdo liberadas para inserir os prétons hidrogénio e elé-
trons para formar o ion amonio. Os principais doadores de protons
e elétrons sio o NADH e o NADPH. Quando existe pouco nitrato
no solo, a raiz dispde de NADH e NADPH suficientes para fazer a
assimilacdo do nitrato em aminoacidos ou amidas, mas quando a
quantidade de nitrato no solo é muito alta, o NADH e o NADPH da
raiz passam a ser limitantes. Nesse caso, o nitrato é translocado até
o citoplasma das folhas, e o nitrito, uma vez formado, penetra nos
cloroplastos, onde se dara a transforma¢ao em ion amonio. Essa
reagdo é acoplada com o transporte de elétrons e protons da fase
clara da fotossintese, tendo como principal doador a agua, presente
dentro do canal do tilacoide. A ferredoxina, nesse caso, é a molécu-
la presente nos cloroplastos que faz essa transferéncia de prétons e
elétrons para transformar o nitrito em ion amonio.



Em seguida, ocorre um processo semelhante ao que acontece nos

nédulos de plantas noduladas: o ion aménio (NH,*) é assimilado
ao glutamato, formando glutamina através da atuagdo das enzimas
GS e GOGAT. Em plantas que ndo fazem associagao simbidtica, a
GS é encontrada no citoplasma das células das raizes e no citoplasma
e nos cloroplastos das células das folhas. A GOGAT é uma enzima
presente nos plastideos das células das raizes e nos cloroplastos das
células das folhas. Ela utiliza como doadores de prétons e elétrons
para formar o glutamato, o NADH, quando presente nos plastideos
das raizes, e a ferredoxina, quando localizada nos cloroplastos.

Resumo

Embora a atmosfera seja rica em nitrogénio, as plantas nao po-
dem aproveita-lo, exceto as que fazem associagdo simbidtica com
microrganismos. A fixagdo simbidtica do nitrogénio ocorre nos
noédulos formados nas raizes das plantas hospedeiras através da
acao da dinitrogenase, presente nas bactérias fixadoras. A fungédo
da planta é fornecer moléculas de carboidratos produzidas na fo-
tossintese aos bacterioides para que esses viabilizem, através do
seu proprio metabolismo, a conversao do nitrogénio em ion amé-
nio. Esse ion é rapidamente incorporado em amidas (glutamina ou
asparagina), que depois sdo exportadas pelas células e utilizadas
nas reacoes de forma¢do dos aminoacidos. As plantas que nao se
associam geralmente absorvem o nitrogénio do solo na forma de
nitrato, que entdo ¢ transformado em ion amdnio e depois incor-
porado em moléculas organicas.
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CAPITULO 4




Absorcao de nutrientes minerais
pelas raizes de plantas

Neste capitulo, veremos como os ions minerais entram em
contato com as raizes, como sdo por elas absorvidos e quais
as proteinas envolvidas neste processo.
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Absorcao de nutrientes minerais pelas raizes de plantas

4.1 Introducao

Para que os nutrientes presentes no solo possam alimentar a
planta, é necessario que haja o contato entre os nutrientes e a raiz
e que eles sejam absorvidos pelas raizes das plantas. Esse contato
pode se dar por trés diferentes processos, os quais ocorrem simul-
taneamente: fluxo de massa, difusdo e interceptagao pela raiz
(Figura 4.1).

Vacuolo
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Figura 4.1 — Contato do nutriente com a raiz e vias de entrada do nutriente no xilema.




No fluxo de massa, o contato entre o nutriente e a raiz se da
quando o nutriente é carregado juntamente com a agua (solugao
do solo), que vai de um local de maior umidade (maior potencial
de dgua) para um local de menor potencial de agua, nas proximi-
dades das raizes. No fluxo de massa, o nutriente dissolvido na fase
liquida é carregado pela massa liquida. A quantidade do nutriente
que pode atingir as raizes é proporcional ao volume de d4gua absor-
vido e a concentracao do nutriente na soluc¢ao do solo.

Na difusdo, o nutriente entra em contato com a raiz ao passar
de um local de maior concentraciao na solugdo do solo para outro
de menor concentra¢do do mesmo nutriente, na mesma solugao
do solo. A difusdo é o movimento de um nutriente através da so-
lugdo do solo que esta parada, obedecendo a um gradiente de con-
centracdo, ou seja, movimenta-se de locais de maior para menor
concentracao do nutriente.

Na interceptagao radicular, o contato se da quando a raiz, ao cres-
cer, encontra o nutriente, ou seja, € a raiz que encontra o nutriente.
As micorrizas sdo como extensdes do sistema radicular dos vege-

tais e podem aumentar o contato da solu¢ao com o sistema radicu-
lar, sendo importantes principalmente para o contato do fdsforo.

O fluxo de massa é um processo importante para o contato de N,
Ca, Mg, S, B, Cu, Mn e Mo com a raiz; a difusao é importante para
que o P e o K entrem em contato com as raizes. Para o Fe e Mn, os
processos de fluxo de massa e difusdo sdo igualmente importantes.

Vamos, a seguir, estudar em detalhes os mecanismos de absor-
¢do e transporte de nutrientes.

4.2 Mecanismos de absorcao de
nutrientes pelas raizes

Apos haver o contato entre os nutrientes da solu¢ao do solo e as
raizes, o nutriente precisa chegar até o xilema para ser transporta-
do para as partes aéreas dos vegetais. Como os nutrientes estao dis-
solvidos na dgua, a movimentag¢ao para dentro da planta segue os
mesmos caminhos descritos para a dgua. O caminho ¢é percorrido,

Associagoes de fungos com
as raizes de plantas.
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em parte, por via apoplastica e, em parte, por via simplastica, como
¢ mostrado na Figura 4.1.

Os elementos absorvidos inicialmente via apoplasto, para que
cheguem até o xilema, precisam passar por dentro das células até
atingirem a endoderme; ao ultrapassa-la, eles percorrem o ca-
minho simplastico. Isso ocorre porque as paredes das células da

Barreira presente nas interrompendo o caminho apopldstico. O caminho apoplastico

paredes das células da ) . . , .
endoderme pela deposicio - do nutriente se faz passivamente, isto é, sem gasto de energia, en-
de suberina, substdncia - gquanto que o caminho de entrada na célula através da membrana
impermedvel a dgua. -

plasmatica (simplasto) necessita de energia do ATP, sendo deno-
minado ativo.

Embora nédo se conhega exatamente como se da o processo de
absor¢ao de nutrientes pelas membranas celulares em vegetais, foi
proposto um modelo para esse processo, o qual é detalhado a se-
guir. Os nutrientes minerais atravessam a membrana plasmatica
(Figura 4.2), a qual tem uma constitui¢do lipoproteica semelhante
a dos animais (recordar composi¢ao da membrana plasmatica no
Capitulo 2, do livro Biologia celular).

( )

<«— Lipidios

Proteinas

Figura 4.2 — Esquema representando a membrana celular.
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As proteinas que fazem parte da membrana plasmatica vege-
tal sdo de trés tipos, proteinas de canal, proteinas transporta-
doras e proteinas cataliticas, estas ultimas também chamadas
de bombas (utilizam a energia do ATP para movimentar subs-
tancias de um lado a outro da membrana plasmatica).

Nos vegetais sdo conhecidas bombas de hidrogénio e de célcio,
sendo estas tltimas localizadas principalmente na membrana dos
vactolos. Os nutrientes minerais atravessam a membrana plasma-
tica pelas proteinas de canal ou transportadoras. Para isso ocorrer,
¢ necessario que as proteinas cataliticas de hidrogénio bombeiem
o proton hidrogénio (H*) de dentro para fora da célula, o que cria
um gradiente de potencial eletroquimico entre os dois lados da
membrana e facilita a agdo das proteinas de canal e transportadoras
(Figura 4.3).

Alta Concentracao de Solutos

Baixa Concentragao de Solutos

Mediada por Mediada por
| || canal transportador | | |

Difusao Difusao Transporte Ativo

| Simples Facilitada |

Transporte Passivo
N\ J
Figura 4.3 — Tipos de transporte de substancias através da membrana plasmatica.




Os determinantes da
especificidade sdo o diametro
do canal e as cargas elétricas
presentes no canal.

Em alguns modelos de
transporte pela membrana, o
cotransporte envolve apenas
simporte, enquanto é o
contratransporte que envolve
o antiporte.

Quando os nutrientes entram
na célula a favor de um
gradiente de concentragdo.

As proteinas de canal sdo especificas para determinados tipos

de nutrientes minerais (ions minerais). O canal pode ser aberto
pelo estimulo da diferenca de potencial eletroquimico criado pela
bomba de prétons, embora outros estimulos, como luz, horménios
e alteragdo de pH, possam também estimular a abertura do canal.
Uma vez aberto o canal da proteina, hd a passagem de cations, como
o K%, Ca*', Mg**, NH," e Na*, do meio extracelular para o intracelu-
lar através da membrana. O meio intracelular costuma ser negativo
devido ao bombeamento de H* para fora da célula, levando a um
excesso de cargas negativas no citoplasma, as quais podem ser con-
trabalancadas pelas cargas positivas que entram. A passagem de
anions através da membrana costuma ocorrer por meio das prote-
inas transportadoras, as quais sao especificas para determinados
anions, especificidade que é dada pela composicao do sitio ativo da
proteina. As proteinas transportadoras também podem transpor-
tar cations quando as concentragdes destes na solugdo do solo sdo
muito menores que as concentragdes dentro da célula.

O funcionamento da proteina transportadora é explicado da
seguinte maneira: os prétons hidrogénio que foram bombeados
para fora da célula pela proteina tendem a voltar espontanea-
mente para dentro da célula para equilibrar as cargas elétricas
dentro da célula. Isso se da pela ligacao do proton hidrogénio
a uma proteina transportadora. Essa ligagdo expde o sitio ativo
dessa proteina para a ligacdo com cdtions ou anions. Enquan-
to o H* vai atravessando a membrana celular, o ion acoplado
ao sitio ativo da proteina também é transportado. Esse tipo de
transporte ¢ chamado de cofransporte, e quando o H* e o outro

ion sdo transportados no mesmo sentido, tem-se um simporte,
e quando o H* e o ion sdo transportados em sentidos opostos,
tem-se um antiporte. (Figura 4.4). Existem fortes evidéncias de
cotransporte nas células de raizes para os anions cloreto, fosfa-
to, nitrato e sulfato.

A passagem de nutrientes pelas proteinas de canal pode receber
o nome de difusdo facilitada. A difusdo é facilitada pelo funciona-

mento da bomba de protons que, ao colocar H* para fora da célula,
permite o funcionamento das proteinas de canal.
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Figura 4.4 — Esquema mostrando o transportedo tipo simporte e do tipo antiporte.
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4.3 Transporte e redistribuicao dos nutrientes

Os ions que passam através da raiz e alcancam o xilema movem-
-se para cima em direcao as folhas seguindo juntamente com a
agua. Movimentando-se para cima no xilema, os ifons chegam as
nervuras terminais das folhas, e a partir delas estdo livres para se
mover em direcdo aos espagos formados pelas paredes das célu-
las do mesoéfilo (apoplasto). Para chegar novamente ao citoplasma
das células da folha, os ions necessitam outra vez passar através da
membrana plasmatica, da forma ja descrita. Depois de penetrar
em uma célula, os ions contidos no citoplasma podem passar de
uma célula foliar para outra através dos plasmodesmos.

A solugdo formada pela dgua e sais minerais contida na luz do
xilema ndo ¢ homogénea desde a raiz até as folhas. As células con-
dutoras de xilema (vasos e traqueideos) possuem cargas negativas
que podem reter cations, tais como Ca*', Zn*' e Mg**, podendo
mesmo ficar ai imobilizados. Assim, existem substincias quelan-
tes, as quais se ligam aos ions e os tornam soluveis, possibilitando
que estes sejam transportados para cima.

Ha também movimento transversal de {ons entre o xilema e o
floema, que pode ser muito intenso, como é o caso do K que possui
concentra¢do quase similar na solu¢do dos dois sistemas de con-
dugdo. No floema, os nutrientes minerais sdo redistribuidos pela
planta juntamente com os produtos fotossintetizados pela planta.

Sdo canais responsdveis pela
conexdo citoplasmadtica entre
células vizinhas, possibilitando
atroca de moléculas de
informacdéo, funcionais,
estruturais ou ainda de
xenobiéticos entre as células
pertencentes a um mesmo
grupo. Ocorrem somente em
células vegetais.



Resumo

Para que os nutrientes presentes no solo possam alimentar a
planta, é necessario que haja o contato entre os nutrientes e a raiz
e que eles sejam absorvidos pelas raizes das plantas. Esse contato
pode se dar por fluxo de massa, difusdo e interceptacdo pela raiz.

Apos haver o contato entre os nutrientes da solugao do solo e as
raizes, o nutriente precisa chegar até o xilema para ser transporta-
do para a parte aérea dos vegetais. Como os nutrientes estdo dis-
solvidos na dgua, a movimentagdo para dentro da planta segue os
mesmos caminhos descritos para a dgua. O caminho ¢ percorrido
em parte por via apoplastica e em parte por via simplastica.

Os elementos absorvidos inicialmente via apoplasto, para que
cheguem até o xilema, precisam passar por dentro das células;
quando atingem a endoderme, percorrem o caminho simplasti-
co. Isso ocorre porque as paredes das células da endoderme apre-
sentam deposi¢do de suberina, substdncia impermeavel a agua, a
qual forma uma barreira, denominada estrias de Caspary. O ca-
minho apoplastico do nutriente se faz passivamente, isto ¢, sem
gasto de energia, enquanto o caminho de entrada na célula através
da membrana plasmatica (simplasto) necessita da energia do ATP,
sendo denominado ativo.

Pelo modelo proposto para absor¢ao de nutrientes pelas mem-
branas celulares em vegetais, os nutrientes minerais atravessam a
membrana plasmatica através de proteinas de canal ou transpor-
tadoras. Para ocorrer esse transporte, é necessario que as proteinas
cataliticas de hidrogénio bombeiem o préton hidrogénio (H*) de
dentro para fora da célula, o que cria um gradiente de potencial
eletroquimico entre os dois lados da membrana e facilita a agdo
das proteinas de canal e transportadoras.

As proteinas de canal sdo especificas para determinados tipos de
nutrientes minerais (ions minerais), e os determinantes da especi-
ficidade sao o diametro do canal e as cargas elétricas presentes no
canal. Uma vez aberto o canal da proteina, ha a passagem de ca-
tions, como o K*, Ca*, Mg*", NH,* e Na*, do meio extracelular para
o intracelular através da membrana. O meio intracelular costuma



ser negativo devido ao bombeamento de H* para fora da célula,
levando a um excesso de cargas negativas no citoplasma, as quais
podem ser contrabalangadas pelas cargas positivas que entram. A
passagem de dnions através da membrana costuma se dar através
das proteinas transportadoras, as quais sdo especificas para deter-
minados anions, especificidade que é dada pela composigdo do si-
tio ativo da proteina. As proteinas transportadoras também podem
transportar cations quando as concentragdes destes na solugao do
solo sdo muito menores que as concentragdes dentro da célula.

A passagem de nutrientes pelas proteinas de canal pode receber
o nome de difusao facilitada quando os nutrientes entram na célu-
la a favor de um gradiente de concentracgdo. A difusao ¢ facilitada
pelo funcionamento da bomba de prétons que, ao colocar H* para
fora da célula, permite o funcionamento das proteinas de canal.

Os ions que passam através da raiz e alcancam o xilema movem-
-se em direcao as folhas, seguindo juntamente com a agua o cami-
nho apoplastico. Para chegar novamente ao citoplasma das células
da folha, os fons necessitam outra vez passar através da membrana
plasmatica, da forma ja descrita. Ha também movimento transver-
sal de ions entre o xilema e o floema, que pode ser muito intenso,
como é o caso do K, que possui concentragdo quase similar na
solucdo dos dois sistemas de condu¢ao. No floema, os nutrientes
minerais sdo redistribuidos pela planta juntamente com os produ-
tos fotossintetizados pela planta.
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Fotossintese

Neste capitulo, veremos como o gds carbonico juntamente
com a energia da luz sdo transformados em energia quimica
e utilizados para formar agiicar nos vegetais. Veremos tam-
bém que fatores ambientais podem influenciar esse processo.







5.1 Introducgao

A fotossintese significa sintese pela luz e pode ser considera-
da como um dos processos biolégicos mais importantes na Terra.
Por liberar oxigénio e consumir diéxido de carbono, a fotossinte-
se transformou o mundo no ambiente habitavel que conhecemos
hoje. De uma forma direta ou indireta, a fotossintese supre todas
as nossas necessidades alimentares e nos fornece um sem-ntimero
de fibras e materiais de construgdo. A energia armazenada no pe-
troleo, no gas natural, no carvao e na lenha, que sdo utilizados
como combustiveis em varias partes do mundo vieram a partir
do Sol via fotossintese. Assim, a pesquisa cientifica da fotossintese
possui uma importancia vital. Se o0 homem conseguir entender e
controlar o processo fotossintético, sera possivel saber como au-
mentar a produtividade de alimentos, fibras, madeira e combusti-
vel, além de aproveitar melhor as areas cultivaveis. Uma vez que a
fotossintese afeta a composicao atmosférica, o seu entendimento
¢ essencial para compreendermos como o Ciclo do CO, e outros
gases, que causam o efeito estufa, afetam o clima global do planeta.

Todas as necessidades energéticas dos animais sdo fornecidas
pelos vegetais, seja diretamente ou através do consumo de animais
herbivoros. Os vegetais, por sua vez, obtém a energia para sinte-
tizar os alimentos via fotossintese. Embora as plantas retirem do
solo (nutrientes minerais e 4gua) e do ar (gas carbonico) a matéria-
-prima necessdria para a fotossintese, a energia necessaria para a
realizagdo do processo é fornecida pela luz solar. Entretanto, a luz
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solar para ser utilizada deve ser convertida em outras formas de
energia. E é exatamente isso que ocorre na fotossintese, as plantas
convertem a energia solar em energia quimica, a qual pode ser ar-
mazenada e utilizada posteriormente. Isso é um grande feito, pois
o homem ainda nao descobriu como converter a energia solar em
energia quimica. Um dos processos mais importantes da fotossin-
tese ¢ a utilizagdo da energia solar para converter o gas carbonico
atmosférico em carboidratos, cujo subproduto é o oxigénio. Poste-
riormente, se a planta assim o necessitar, ela pode utilizar a energia
armazenada nos carboidratos para sintetizar outras moléculas.

5.2 A energia solar

Para entender melhor o processo da fotossintese, é necessario
conhecer um pouco sobre a energia solar. O Sol emite energia na
forma de radiacao eletromagnética (ver quedro destaque), da qual
apenas 40% chegam a superficie terrestre, sendo o restante refleti-
do ou absorvido pelo oxigénio, 0zdnio, gas carbonico, agua e poei-
ra presentes acima da camada atmosférica terrestre (Figura 5.1).
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Figura 5.1 — Espectro solar. A curva acima representa a irradiancia por unidade de
comprimento de onda. FONTE: Ciéncia Hoje.




Radiacao eletromagnética

Radiacao eletromagnética é a definicdo dada as on-
das que se propagam no vacuo ou no ar com velo-
cidade de 300.000 km/s, ou seja, com a velocida-
de da luz (c), que também é uma radiacao eletro-
magnética. Outra caracteristica das ondas eletro-
magnéticas é a capacidade de transportar energia
e informacoes.

Como dito anteriormente, existem varios tipos de
radiacdo eletromagnética, entao o que as difere?

Assim, o comprimento de onda (\) de uma onda
eletromagnética é o que ira diferencia-las. Existem
ondas eletromagnéticas com grandes comprimen-
tos de onda, tais como: as ondas de radio (AM e
FM) e TV (UHF e VHF). Por outro lado, existem radia-
¢0es com comprimento de onda bem pequeno, tais
como: radiagao-X e radiacao y.

O fato de o comprimento de onda ser grande ou
pequeno influi na sua frequéncia (v), que é a varia-

¢ao da onda por segundo, ou seja, é a “velocidade”
na qual a onda se propaga. Quanto menor for o
comprimento de onda (A), maior sera a frequéncia
(v) e, quanto maior for o comprimento de onda (N),
menor serd a frequéncia (v).

0 que diferencia uma radiacao eletromagnética da
outra é o seu comprimento de onda. Mas o que é
comprimento de onda?

Comprimento de onda (M) é a distancia entre dois
pontos maximos de uma onda. Observe:

Comprimento
de onda (A)

A radiagdo eletromagnética solar consiste de raios cosmicos em
um extremo e ondas de radio no outro extremo, entretanto, os orga-
nismos fotossintetizantes utilizam apenas uma pequena faixa de
toda a radiagdo eletromagnética emitida pelo Sol, chamada de radia
¢ao visivel ou luz (Figura 5.2). A luz é transmitida por ondas, na
forma de pacotes discretos de energia chamados fétons. A energia
contida em cada féton varia dependendo do comprimento de onda
e da velocidade da luz. Dessa forma, luz com comprimentos de onda
menores tem maior energia que luz com comprimentos de onda
maiores (a luz azul de 450 nm de comprimento de onda tem maior
energia que a luz vermelha de 650 nm de comprimento de onda).
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Figura 5.2 — Espectro de radiacdo eletromagnética emitida pelo Sol.

5.3 0 mecanismo da fotossintese s ™

Estroma Membranas

Todo o processo fotossintético ocorre numa
organela chamada cloroplasto (Figura 5.3). Na
fotossintese, a planta usa a energia solar para Grana
separar a molécula de agua em dois atomos de

Tilacoide

K Lamela )

hidrogénio e um de oxigénio (fotolise da agua).

O oxigénio difunde-se para a atmosfera e os
Figura 5.3 — Estrutura do

atomos de hidrogénio geram compostos ricos em energia, neces- cloroplasto.

sarios a fixagdo do gas carbdnico. A série complexa de reagdes que
culminam na difusdo do oxigénio e formacao de agticar ¢ separa-
da em duas fases, a etapa fotoquimica (classicamente conhecida
como fase clara), que ocorre nos tilacoides dos cloroplastos, e a
etapa fotoquimica (classicamente conhecida como fase escura),
que ocorre no estroma dos cloroplastos. No entanto, ambas as fa-
ses ocorrem na presenca de luz.

Na fase fotoquimica, os produtos finais sdo o ATP e o NADPH.

O h1drogen10 do NADPH vem da fotdlise da agua, que ocorre no . Verdetalhes no Capitulo 4

. . . . 1 . . . - do livro Biologia celular.
limen dos tilacoides. Apos a fotdlise da agua, os elétrons dos dois : I

hidrogénios sdo repassados as duas cloroﬁla@ centro de reagdo
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(P680) do fotossistemall, que perderamelétrons poracaodaluzeca-
minham por uma cadeia de transportadores de elétrons (plastoqui-
nona, citocromo bf e plastocianina) até chegar a clorofila (P700) do
fotossistema I. Do fotossistema I, o elétron é repassado ao NADP
com auxilio do transportador de elétrons ferredoxina e da enzima
NADP redutase, formando NADP~.

O proton hidrogénio (H), por sua vez, atravessa a membrana do
tilacoide através de uma proteina transportadora, a ATP sintetase,
indo do lumen do tilacoide ao estroma do cloroplasto para se jun-
tar, com auxilio da NADP redutase, ao NADP". Enquanto a ATP
sintetase transporta H', ela sintetiza ATP. A enzima ATP sintetase
¢ ativada pela diferenga de potencial eletroquimico entre o lado
interno e externo da membrana do tilacoide. A diferenca de poten-
cial eletroquimico entre o estroma do cloroplasto e o limen do tila-
coide ¢ gerada pelo acimulo de prétons H* no lumen do tilacoide.

Parte desses protons H* é produzida pela fotdlise de uma molé-
cula de agua, que libera 2 H* dentro do limen do tilacoide, e dois
elétrons, que percorrem os transportadores de elétrons dos fotos-
sistemas para reduzir o NADP. A outra parte dos prétons é produ-
zida pela reacao de oxidagdo da plastoquinona. Essa molécula tem
a fun¢ao de transferir dois elétrons ao complexo de citocromos e
ao mesmo tempo deposita 2 H* no limen do tilacoide.

Como consequéncia, o pH do limen do tilacoide torna-se aci-
do (pH 5,0) e o do estroma do cloroplasto torna-se alcalino (pH
8,0). Essa diferenca é causada pela alta concentragdo de protons H*
resultantes da fotdlise da dgua e do transporte de H* do estroma
para o lumen do tilacoide pela plastoquinona, que tem esta agao
enquanto transporta elétrons do fotossistema II para o citocromo
bf (ver detalhes na Figura 5.4).

O NADPH e o ATP sao utilizados na segunda fase da fotossinte-
se, a fase quimica, em que o gas carbonico é reduzido a um agucar,
o gliceraldeido 3-fosfato, através do Ciclo de Calvin- Benson As

Ver detalhes no Capitulo 4 reagoes do Ciclo de Calvin-Benson sdo controladas por uma série

do livro Biologia celular.
de enzimas, algumas delas ativadas por luz. Por essa razao, embora

essa fase da fotossintese seja chamada também de fase escura da
fotossintese, ela ndo ocorre na auséncia de luz. Uma das enzimas
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ativadas pela luz ¢ a ribulose bifosfato carboxilase-oxigenase (RU-
BISCO), que coloca o carbono do gas carbonico numa molécula

de ribulose 1,5-bifosfato.

5.4 Principios basicos de captura de luz pelos
pigmentos fotossintetizantes

A captagao da luz ¢é realizada por receptores de luz (pigmentos).
Em plantas, os pigmentos fotossintéticos sao clorofilas e carotenoides.
As clorofilas refletem a luz verde, e os carotenoides refletem as
luzes amarela e laranja. Esses pigmentos estdo associados a pro-

teinas que compoem dois dos complexos proteicos inseridos nas
membranas dos tilacoides dos cloroplastos: o fotossistema I e o
fotossistema II, formando uma antena coletora de luz ao redor dos
fotossistemas. As clorofilas absorvem luz principalmente na faixa
do azul e do vermelho, enquanto os carotenoides absorvem luz na

faixa do azul.

Atomo de hidrogéniode 7
uma molécula de clorofila |
Estado excitado
Dissipacao . Transferéncia de excitagdo -
o Fluorescéncia o Transferéncia
térmica (ressonancia)
kY o/ kY o / N e’ S
Atomo
oxidado
Calor Luz
Transferéncia de excitacdo
Y para molécula vizinha )

Figura 5.4 — A liberacdo da energia
de um féton de luz absorvida
pelos pigmentos pode ocorrer
das seguintes maneiras: calor,
fluorescéncia, ressonancia ou
deslocamento de elétrons.



A luz chega na forma de fétons (pequenos pacotes de energia), e

quando um féton colide com um atomo, provavelmente de hidro-
génio, de um pigmento da antena coletora, um elétron deste atomo
¢ lancado a um orbital mais energético (mais distante do nticleo).
O elétron lancado volta ao seu orbital de origem, podendo liberar a

Figura 5.5 Energia da energia recebida de trés diferentes formas: a) de calor; b) de radiacdo

ressonancia de clorofila a fluorescente; c) de ressonancia (Figura 5.4). Nesse ultimo processo,
clorofila e o fluxo de elétrons

. a perda de energia consiste na transferéncia dessa energia para uma
ao longo da cadeia de

transportadores de elétrons, molécula de pigmento adjacente, fazendo com que um elétron dessa
;‘T"FE“; ?\f:g;l_?a formacdo de outra molécula sejalancado para um orbital mais elevado (Figura 5.5).
e 3\
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O fluxo de elétrons ao longo dos transportadores gera
energia para ocorrer a fosforilacdo do ADP em ATP.
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Esse processo vai ocorrendo sucessivamente na antena de cada fo-
tossistema até a energia chegar a uma dupla de clorofilas a espe-
ciais denominadas de P700, localizadas no fotossistema I e uma
dupla de clorofilas a denominadas P680 localizadas no fotossiste-
ma II.Dessa forma, o sistema de coleta de fotons, denominado de
antena, canaliza a energia absorvida pelas 50 a 1.000 moléculas
de clorofilas para o centro de rea¢ao (P700 e P680). Nesse centro,
ocorre a liberagdo de um elétron desses pigmentos, o qual é trans-
portado por uma cadeia de transportadores pela membrana dos
tilacoides, como comentado anteriormente (Figura 5.6).
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Figura 5.6 — Caminho dos elétrons do fotossistema Il até o fotossistema . Quando f6tons de luz incidem na antena coletora do
fotossistema I, elétrons sao ejetados pelo P680 e repassados a plastoquinona. A plastoquinona (PQ) simultaneamente aceita
os ions H* e fica reduzida a PQH,, e, entdo, libera prétons H* para o interior do tilacoide (limen). Entdo, forma-se um gradiente
eletroquimico e de pH de um lado e de outro da membrana do tilacoide, gerando energia para a ativacao da ATP sintetase e sintese
de ATP. A PQH, transfere os elétrons para o citocromo bf, que os transfere para a plastocianina (PC) e esta para o fotossistema |,
repondo os elétrons perdidos pelo P700. 0 P700 perde elétrons quando fétons de luz colidem com a antena coletora do fotossistema
| e fazem o P700 ejetar elétrons que sao capturados pela ferredoxina (Fd), a qual os transfere para uma enzima que reduzird o NADP
(FNR). Enquanto isso, a ATP sintetase coloca prétons H* no estroma, os quais formarao NADPH e simultaneamente ATP. Os elétrons
perdidos pelo P680 sdo repostos pelo hidrogénio da agua, que € quebrada em O, e H pela enzima de quebra de agua (EQA).

Enzima de quebra
da dgua




5.5 Fixacao do carbono atmosférico pelo
processo fotossintético

Ha trés formas de fixagdo do gds carbonico atmosférico (CO,)
pelo processo fotossintético em plantas, dependendo do tipo de
planta. Essas formas foram denominadas C3, C4 e CAM, e as plan-
tas onde essas formas ocorrem foram denominadas de plantas C3,
plantas C4 e plantas CAM, respectivamente.

Plantas C3

O primeiro produto estavel da fase bioquimica da fotossintese
que contém o carbono do CO, atmosférico é um composto forma-
do por trés carbonos, o acido 3-fosfoglicérico (3-PGA). Nas plan-
tas C3, o carbono do gas carbonico é fixado através do Ciclo de
Calvin-Benson, em que o carbono de uma molécula de CO,, atra-
vés de uma reacgdo de carboxila¢ao, catalizada pela enzima RUBIS-
CO (ribulose bifosfato carboxilase-oxigenase), ¢ colocado em uma
molécula de cinco carbonos, a ribulose 1,5-bisfosfato (RUBP), for-
mando um composto instavel de seis carbonos. Esse composto é
transformado em duas moléculas de trés ido fosfoglicérico ou
fosfoglicerato (APG), e em cada molécula de APG ¢ adicionado
um fésforo vindo do ATP e um hidrogénio vindo do NADPH, for-
mando duas moléculas de gliceraldeido-3-fosfato (PGald), o pri-
meiro acucar da fotossintese. Essa fase do Ciclo de Calvin-Benson
¢ chamada de fase de redugdo do carbono. Através de reagoes de
regeneragao, novas moléculas de RUBP sao formadas, numa fase
do Ciclo de Calvin-Benson chamada de regeneracdo (Figura 5.7).
As plantas C3 sdo a maioria das plantas fotossintetizantes do nos-
so planeta e necessitam de boa disponibilidade de dgua e tempe-
raturas amenas para atingir as suas maiores taxas de fotossintese
(Tabela 5.1).

Plantas C4

As espécies C4 sao aquelas cujo primeiro produto formado apos
a fixagao de CO2 é@ido oxalacético (AOA) que possui quatro
carbonos. As plantas C4 sao principalmente gramineas tropicais,
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Figura 5.7 — Ciclo fotossintético

em plantas C3, mostrando a
incorporagdo do carbono do

CO, atmosférico pela molécula

de ribulose bifosfato, através da
enzima RUBISCO, formando duas
moléculas de acido fosfoglicérico
para cada carbono incorporado (fase
de carboxilacao). As moléculas de
acido fosfoglicérico sao fosforiladas
e reduzidas para dar origem ao
gliceraldeido fosfato (fase de
reducdo), o primeiro agtcar da
fotossintese. Assim, quando 6

€0, sao fixados, sdo geradas 12
moléculas de gliceraldeido fosfato.
Duas moléculas de gliceraldeido
fosfato séo utilizadas para gerar uma
molécula de glicose, e o restante
para regenerar a ribulose bifosfato
(fase de regeneracao).

Tabela 5.1 — Caracteristicas das plantas C3, C4 e CAM

Caracteristicas a

. . Bainha vascular
Anatomia foliar X s e
nao é distinta

Enzimas de carboxilacéo RUBISCO no mesofilo
Taxas de fotossintese *

(umol CO,m™s™) R

Saturagdo de fotossintese Sim,com %2 a

pela luz solar méxima daluz solar
Inibicdo da assimilacao de Sim
CO, por21% de O, ***

Detecgdo de fotorrespiracao Sim
Temperatura,ot|ma 15 - 250C
para a fotossintese

Producéo de biomassa
+
ton/hectare/ano 22+03
Taxa de transpiragdo 450- 950

(Gh,0/g aumento de massa seca)

Eficiéncia de uso de dgua 1-39CO,/kg H,0

c4
Bainha kranz

PEPcase (mesdfilo)
RUBISCO (Bainha V)

de 30a40
Nao **
Nao
Apenas na BV

30 - 47°C
3917

250-350

2-59C0/kgH,0

CAM

Células paligadicas e vactolos
grandes no mesofilo

Noite — PEPcase
Dia — RUBISCO

Baixa e variavel
Sim
Sim, no final da tarde

No final da tarde

~ 350C
Baixa e muito variavel

180-125

6-309CO /kg H,0

* A taxa de fotossinte é dada pela concentragao de CO, fixado por drea por segundo.

** Em codi¢des ambientais, as plantas C4 ndo mostram saturagao das taxas de fotossintese, que podem
ser aumentadas mais um pouco se fornecermos mais luminosidade a essas plantas.

***0 0, atmosférico aumenta a fotorrespiracao e reduz a assimilagao de CO,.



como o capim-colonido, o ¢ elefante, o milho, o sorgo, a ca-

na-de-agucar, mas ha também dicotiledoneas, como o caruru, o
amendoim-bravo, a erva-de-santa-luzia e a erva-tostao.

Muitas espécies de plantas C4 possuem Anatomia Kranz ou Bai-
nha Kranz. (Figura 5.8). Esse tipo de anatomia foliar é chamada
Anatomia kranz, pois a visdo da bainha vascular ao microscopio
em cortes transversais dessas folhas lembra uma coroa de flores
(em alemdo, kranz). Essa bainha vascular parenquimatica difere
da bainha vascular das plantas C3, pois apresenta cloroplastos que
contém RUBISCO enquanto nas C3, a bainha parenquimatica nao
possui cloroplastos. Por outro lado, nas plantas C4, os cloroplastos
das células do mesofilo foliar ndo possuem a RUBISCO enquanto
todas as células do mesofilo das plantas C3 possuem cloroplastos
com RUBISCO.

As células do mesofilo das plantas C4 possuem em seu citoplas-
ma uma enzima denominada de enzima acido fosfoenolpiravico
carboxilase ou PEP case, que incorpora o CO2 em uma molécula
de 3 carbonos denominada de acido fosfoenolpiravico (PEP) pro-
duzindo o 4cido oxalacético (AOA) que a seguir é transformado em
malato ou aspartato, dependendo da espécie. Esses produtos sao
conduzidos até os cloroplastos da bainha vascular onde sofrem des-
carboxilagdo, ou seja, perdem CO2 e se transformam em piruvato.

Epiderme

Células da
bainha vascular

Células do
mesofilo \

Epiderme
N\ J
Figura 5.8 — Corte transversal de folhas de planta C4 evidenciando a bainha vascular com cloroplastos (a esquerda).
Corte transversal de uma folha de planta C3, evidenciando a bainha vascular (BV) sem cloroplastos (a direita).
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Esse CO2 gerado pelas reagoes
de descarboxilagdo é entao fixado
pela RUBISCO no Ciclo de Calvin-
-Benson, que ocorre somente nos
cloroplastos das células da bainha
vascular.

Como a primeira enzima (PEP-
case) tem uma afinidade muito alta
pelo CO2 atmosférico e ocorre no
citoplasma das células do mesofi-
lo, essas plantas sdo mais eficientes
no aproveitamento de agua que as
plantas C3, pois podem fixar CO2
com os estdbmatos parcialmente fe-
chados e assim economizam agua.
Elas apresentam maiores taxas de
fotossintese que plantas C3. A enzi-
ma PEPcase funciona em altas tem-
peraturas e essas plantas apresentam
as mais altas taxas de fotossintese
entre 30 e 47°C. Esse fato ocasiona a
concentragdo de uma grande quan-
tidade de CO, onde estd localizada
a RUBISCO, aumentando a afinida-
de desta pelo CO, e, assim, aumen-
tando a formacao de agticar (Figura
5.9). Como a primeira enzima tem
uma afinidade muito alta pelo CO,
atmosférico, essas plantas sdo mais
eficientes no aproveitamento de

PEPcase

Addo 47
Oxaloacético

o NADPH + H*
/4 Malato desidrogenase

Y > NADP
Acido

Malico

™ piruvato (PEP)

Fosfoenol

A3
% ~»AMP +2P
i ATP
Acido
Piravico
A

.............
..................

\

RUBISCO (Cloroplastos)

Hidrato de

> Acido
Pirdvico

(fosfoglicerato)

Figura 5.9 — Metabolismo de plantas C4.

dgua que as plantas C3, pois podem fixar CO, com os estomatos
parcialmente fechados e assim economizam agua. Elas-apresentam
. Lo , | c3 4 o DED
fanci | | .
al-tas—ta*as—de—fe%e&si-n-tese—a*reé@-a—@%\(Tabela 5.1).



WinXP
Cross-Out

WinXP
Replacement Text
Retirar essa frase, pois ficou repetida 

WinXP
Highlight

WinXP
Highlight

WinXP
Highlight


Plantas CAM
As plantas CAM (sigla em inglés) ou MAC (Metabolismo Acido
Receberam esse nome por das Crassulaceas, sigla em portugués) apresentam o metabolismo
terem sido primeiro descritas - o , } .. L.
nesta familia de plantas. - acido das crassuldceas. Nessas plantas, o gas carbonico atmosférico,

a semelhan¢a do que ocorre em plantas C4, também ¢é capturado
pela enzima PEPcase e o carbono colocado numa molécula de aci-
do fosfoenol piruvico, formando acido oxalacético. Além das cras-
sulaceas, espécies de outras familias também podem apresentar
metabolismo CAM. Sdo espécies suculentas de deserto ou de ha-
bitats sujeitos a secas periodicas. As plantas do tipo CAM fecham
os estomatos durante o dia e os abrem durante a noite, estocando
neste periodo o CO, absorvido na forma de dcido malico. Du-
rante o dia, o acido malico é descarboxilado, transformando-se

ESCURO (Noite)

S Descarboxilagao do
ASSImIf|Z,i§_aO do CO: malato armazenado
atmosférico através e refixagdo do CO2

dos estdbmatos:
acidificacdo noturna

Os estomatos fechados
permitem a entrada de impedem a entrada de
CO, easaidade H,0 CO, e asaida de H,0

Os estomatos abertos

HCO;  PEP pi {
carboxilase

Malato

PEP Oxalacetato  * ’
A NADH :_y Acido
Triose fosfato NAD* f malico
Piruvato

Malato 4

Vactolo

Vactolo .-

Célula do mesofilo Célula do mesdfilo

Figura 5.10 — Metabolismo de plantas CAM.



em dcido piruvico, e o CO, liberado ¢ incorporado ao Ciclo de
Calvin-Benson ou Ciclo C3 pela enzima RUBISCO, que funciona
somente durante o dia. Dessa forma, essas plantas ndo transpiram
durante o dia e armazenam agua, ja que vivem em ambientes com
limita¢oes de agua. Essas plantas sdo as mais eficientes no aprovei-
tamento da agua para o seu crescimento (Figura 5.10; Tabela 5.1).

5.6 Fotorrespiracao

A pesquisa cientifica em fotossintese mostrou-nos que o pro-
cesso fotossintético é relativamente ineficiente. Por exemplo, a
eficiéncia de ganho de carbono em um campo de milho durante
a época de crescimento ¢ apenas de 1 a 2% da energia solar inci-
dente. Nos campos nao cultivados, a eficiéncia é de apenas 0,2%.
A cana-de-agucar possui uma eficiéncia de 8%. A fotorrespiracao
gera redugdo nas taxas de fotossintese pois no processo ocorrem
perdas de CO2.

A fotorrespiragdo é decorrente da fun¢do da enzima RUBISCO
como oxigenase que leva a perda de CO,. Como essa enzima s6 é
ativa na presenca da luz, essa perda de CO, pela fotorrespiragio s6
ocorre durante o dia.

Napresen¢adaluz,a RUBISCO pode funcionar como carboxilase
e oxigenase. Neste tltimo caso, ela promove a incorporagdo do
oxigénio numa molécula de ribulose bifosfato, levando a formagao
de uma molécula de dois carbonos, o acido fosfoglicélico, e uma
molécula de trés carbonos, o acido fosfoglicérico. Este ultimo ¢
utilizado no Ciclo de Calvin-Benson, mas o acido fosfoglicolico
¢ rapidamente convertido em dcido glioxilico e este, em glicina.
Duas moléculas de glicina se unem para formar uma molécula
de serina, nas mitocOndrias, liberando um CO, (Figura 5.11). O
CO, e o O, moleculares competem pelo sitio ativo da RUBISCO.
Em condig¢des atmosféricas normais (0,04% ou 400 ppm de CO2 e
21% de O,) e sob temperaturas moderadas (20-25°C), a propor¢ao
entre as fungdes carboxilase e oxigenase ¢é de cerca de 3:1. A fotor-
respiracao pode ocasionar uma diminui¢do na assimilagdo liquida
de carbono de 20 a 50% nas plantas C3; nas C4, a diminui¢do nao
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Figura 5.11 — Reagdes da fotorrespiracao.

ocorre ou é muito baixa, pois a fo-

torrespira¢ao acontece somente nas
células da bainha perivascular, e o
CO, liberado por esse processo é
novamente fixado pela propria RU-
BISCO ou entdo pela PEPcase do
mesofilo foliar, fato que explica as
altas taxas de fotossintese em plan-
tas C4 que podem ser o dobro das
taxas encontradas em plantas C3.

5.7 Fatores que afetam a
fotossintese

A fotossintese é afetada por va-
rios fatores, tais como a intensidade
luminosa, a temperatura e a concen-
tragdo de gas carbonico no ar. Por
exemplo: em uma planta mantida

em um ambiente com temperatura e concentragdo de CO, cons-

tantes, a quantidade de fotossintese realizada passa a depender ex-

clusivamente da luminosidade. Entretanto, na natureza, os fatores

analisados estdo todos presentes ao mesmo tempo no ambiente,

e os componentes limitantes podem ser dois ou mais concomi-

tantemente. O que se procura analisar, nas condi¢des naturais, é

qual delas influi de maneira mais decisiva como fator limitante da

fotossintese.

Temperatura

Qualquer temperatura abaixo ou acima da 6tima resulta em

condi¢ao limitante para as reacdes de fotossintese. Abaixo da tem-

peratura 6tima a energia cinética das moléculas reagentes (CO,,

H,0) ¢ insuficiente para conseguir o rendimento quimico. Acima

da temperatura 6tima as enzimas vao se desnaturando, podendo

até parar as reagdes (Figura 5.12).



Concentragao de CO,

No ar atmosférico, hda uma mistura de gases composta por 78%
de dinitrogénio (N,); 21% de oxigénio (O,) e 0,04% de dioxido de
carbono (CO,). Entretanto, como pode ser visto na Figura 5.13, a
concentragdo otima para a fotossintese é de 0,2% de CO,, ja que
acima dessa concentracdo a taxa de fotossintese é estabilizada. En-
tdo, na natureza ha menos gas carbonico do que seria possivel as
plantas utilizarem. Por isso, se diz que em condi¢des naturais o gas
carbdnico ¢ limitante para a fotossintese. A constru¢ao do grafico
do efeito do gas carbdnico na fotossintese sé foi possivel em con-
digcdes experimentais de laboratério, em que pode ser elevada a
concentracdo de gas carbonico acima daquela que ocorre no am-
biente natural.

A concentragdao do CO, no ar atmosférico exerce contribuicio
importante para a temperatura ambiente. Os estudiosos estimam
que se essa concentragao chegar em torno de 0,05% o calor sera
suficiente para descongelar uma parcela das calotas polares, fazen-
do subir o nivel dos mares, o que provocaria inundagdes catas-
troficas. Entretanto a emissdo de gas carbonico na atmosfera vem
aumentanto ano a ano devido a queima de combustiveis fosseis.
Entretanto a emissdo de gas carbonico na atmosfera vem aumen-
tanto ano a ano devido a queima de combustiveis fosseis.
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Figura 5.12 — Efeito da temperatura na taxa fotossintética. Figura 5.13 — Efeito do gds carbdnico na taxa fotossintética.




) Intensidade luminosa

>

A medida que a intensidade de luz vai
aumentando, a taxa de fotossintese vai au-
mentando até atingir a estabilidade. E nesse
ponto que ocorre a satura¢do de luz na fo-

tossintese (Figura. 5.14). Acima dessa inten-
sidade otima ja ndo havera mais melhoria

Taxa de fotossintese

na taxa de rendimento. Abaixo dessa intensi-

Intensidade de luz > dade, ou seja, do ponto de saturacdo de luz,

- J a quantidade de luz é insuficiente para uma
Figura 5.14 — Efeito da intensidade de luz na taxa
fotossintética.

fotossintese Otima.

Resumo

No processo fotossintético, as plantas convertem a energia solar
em energia quimica, a qual pode ser armazenada e utilizada poste-
riormente. Isso ocorre nos cloroplastos em duas etapas, a fototoqui-
mica e a bioquimica. A etapa fotoquimica ocorre nas membranas
internas do cloroplasto, chamadas tilacoides. Nesses tilacoides, exis-
tem quatro complexos proteicos, o fotossistema I, o fotossistema 11,
o citocromo bf e a ATP sintetase. Nos fotossistemas estdo as antenas
coletoras de luz, compostas pelos pigmentos clorofilas e carotenoi-
des, e no centro de cada fotossistema esta o centro de reacio, onde
se localizam as clorofilas do tipo a, P700 (fotossistema I) e P680 (fo-
tossistema II). Na fase fotoquimica, os produtos finais sao o ATP e o
NADPH. O hidrogénio do NADPH vem da fotdlise da dgua, a qual
libera prétons H*, elétrons e oxigénio. Os elétrons caminham por
uma cadeia de transportadores de elétrons para reduzir o NADP, e o
proton H' se junta ao NADP reduzido depois de passar do limen do
tilacoide para o estroma do cloroplasto através da enzima transpor-
tadora ATP sintetase. Enquanto a ATP sintetase transporta o H* ela
sintetiza um ATP. O NADPH e o ATP sdo utilizados na segunda fase
da fotossintese, a fase bioquimica, em que o gas carbonico é reduzi-
do a um agtcar, o gliceraldeido 3-fosfato, através do Ciclo de Calvin-
-Benson. Nesse ciclo, uma molécula de CO,, através de uma reagao
de carboxilagdo, catalizada pela enzima RUBISCO, é colocada em
uma molécula de cinco carbonos, a ribulose 1,5-bifosfato (RUBP),



formando um composto instavel de seis carbonos. Esse compos-
to é quebrado em duas moléculas de trés carbonos, o acido fos-
foglicérico (APG), e em cada molécula de APG ¢ adicionado
um fdsforo vindo do ATP e um hidrogénio vindo do NADPH,
formando duas moléculas de gliceraldeido-3-fosfato (PGald),
o primeiro agucar da fotossintese. Ha trés formas de fixagao de gas
carbonico atmosférico (CO,) pelo processo fotossintético em plan-
tas, dependendo do tipo de planta. Essas formas foram denominadas
C3,C4 e CAM.

A enzima RUBISCO como oxigenase que leva a perda de CO,.
Como essa enzima s6 € ativa na presenga da luz, essa perda de CO,
pela fotorrespiragdo s ocorre durante o dia.

A fotossintese ¢ afetada por varios fatores, tais como a intensi-
dade luminosa, a temperatura e a concentragdo de gas carboni-
co no ar. Por exemplo: em uma planta mantida em um ambiente
com temperatura e concentracao de CO, constantes, a quantidade
de fotossintese realizada passa a depender exclusivamente da lu-
minosidade. Entretanto, na natureza, os fatores analisados estao
todos presentes a0 mesmo tempo no ambiente, e 0s componen-
tes limitantes podem ser dois ou mais concomitantemente. O que
se procura analisar, nas condi¢des naturais, é qual delas influi de
maneira mais decisiva como fator limitante da fotossintese.
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Transporte no floema

Neste capitulo, veremos como ocorre o carregamento e o
descarregamento de substancias no floema para serem por
ele transportadas e a principal teoria que explica como se da
o transporte dessas substancias pelo floema.







6.1 Introducao

Ofloematransportadiversostiposdesubstancias, maso principal
soluto transportado é a sacarose. A concentracao de sacarose trans-
portadavariaentre0,3a0,9 M. Além dasacarose, o floema transloca
outros agucares nao redutores (pois sao menos reativos), tais como:
rafinose (sacarose + galactose), estaquiose (sacarose + 2 galactoses)
e verbascose (sacarose + 3 galactoses). Agticares cujos grupos al-
deido e cetonas foram reduzidos a dlcool (manitol, sorbitol) tam-
bém sio translocados.

O floema também é um importante transportador de nitrogé-
nio. O nitrogénio ocorre no floema na forma de aminoacidos (glu-
tamato e aspartato) e aminas (glutamina, asparagina), mas nunca
na forma de nitrato. Proteinas essenciais para o funcionamento ce-
lular (tiorredoxina, quinases, ubiquitina, chaperonas) também sao
translocadas. Além do nitrato, o floema também nao transporta os
fons célcio (Ca*"), sulfato (SO,*) e férrico (Fe**), mas transporta
muitos nutrientes minerais, como os ions magnésio (Mg**), fosfa-
to (PO,*), cloro (CI") e potdssio (K*).

6.2 Carregamento no floema

A anatomia do floema é importante para entender como se da
o carregamento de substancias a serem por ele transportadas. As
principais células que compoem o floema sao os elementos de tubo
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crivado e as células companheiras, mas ainda existem células pa-
renquimaticas e, em alguns casos, fibras, esclereideos e lactiferos.
Os elementos de tubo crivado sempre vém acompanhados de uma
ou mais células companheiras (Figura 6.1), e esse fato é importan-
te para o carregamento de substancias no floema.
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Célula
companheira

Parede celular
primaria
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Placa crivada
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Figura 6.1 — Esquema evidenciando célula do elemento de tubo crivado e de uma célula
companheira.

Os agtcares oriundos da fotossintese devem migrar das células
do mesofilo para a vizinhanga dos tubos crivados, nas nervuras ter-
minais das folhas e entrar no complexo célula companheira-tubo
crivado. Paraentrar nesse complexo, as substdncias podem vir cami-
nhando célula a célula, através dos plasmodesmos, via simplastica,



ou podem vir por entre as células e quando sdo transportados pela
via apoplastica necessitam entrar ativamente nos elementos de
tubo crivado. (Figura 6.2).

Carregamento simplastico e apoplastico Sistema
vascular

Rota apoplastica

/ Plasmodesmo \4 —— Elemento
\\ f Células seiva

——companbheiras
Carregamento ‘K f

ativo
A
}/y ' Rota simplastica

Célula do parénquima
do floema

/ Célula da bainha vascular

Célula mesofilica Membrana plasmatica

g J

Figura 6.2 — Caminho de substancias pela via apoplastica (substancias caminham por fora das células) e simplastica (substancias
passam de célula a célula via plasmodesmos).

Em plantas com via apoplastica, a sacarose do apoplasto entra
no complexo célula companheira-tubo crivado através de uma
proteina transportadora localizada na membrana plasmatica do
complexo, a qual coloca sacarose para dentro enquanto faz o mes-
mo com prétons hidrogénio (Figura 6.3). Para isso, ha a necessida-
de da proteina catalitica ATPase de hidrogénio para manter a ati-
vidade da proteina transportadora (ver no Capitulo 4 o transporte
pela membrana do tipo simporte).

Uma questdo interessante é o porqué da existéncia de dois ti-
pos de carregamento (simplastico e apoplastico). Sabemos que o
carregamento simpldstico é mais comum em arvores e arbustos da
regido tropical umida. Por outro lado, o carregamento apoplasti-
co predomina em plantas herbaceas de regides temperadas e zonas
aridas. Uma das hipoteses para explicar a existéncia de tipos dife-
rentes de carregamento seria uma adaptagdo a temperatura e a seca.



O descarregamento de compostos que ocor-
re nos pode ser do tipo simplastico ou
apoplastico. A ocorréncia de descarregamento
simplastico ou apoplastico varia de acordo com
a espécie vegetal, o tipo de tecido ou drgao e a
fase de desenvolvimento. No descarregamento
apoplastico, pode haver necessidade de gasto
de energia para que os assimilados atravessem
membranas, sendo necessarias a atuacdo de
uma proteina transportadora e a presenca de
ATPases para manter um gradiente de protons
hidrogénio (H*) para que a proteina transpor-
tadora possa funcionar.

O transporte pelo floema é feito sempre no
entido da fonte para o dreno, e os drenos mais
“fortes” recebem mais nutrientes. As fontes
normalmente sao Odrgios fotossintetizantes,
como as folhas. Como exemplos de drenos,
temos: tecidos vegetativos que estdo em cres-
cimento (apices radiculares e folhas jovens);

H*-ATPase

H <€ \‘
ADP + P,

Carregador simporte
da sacarose

H+ H+

Sacarose > Sacarose

Alta concentragdo Baixa concentragao
de H* de H*

Figura 6.3 — Carregamento de sacarose das células

do meséfilo para o complexo célula companheira-
elemento de tubo crivado. Para o exterior do complexo
a bomba de prétons (ATPase) bombeia H* para fora

da célula. A proteina transportadora traz o H* para
dentro do complexo e a0 mesmo tempo transporta
sacarose para dentro do complexo por simporte.

tecidos de armazenamento (raizes e caules) na fase em que estao

importando; unidades de reproducao e dispersao (frutos e semen-

tes). Na regido da fonte, o floema é carregado com agucares de

maneira que o potencial de agua no floema fica mais baixo que

nas células do mesofilo ao redor. Esse fato faz com que agua das

células do mesofilo penetre nas células do floema devido a uma

diferenca de potencial de d4gua (ver no Capitulo 1 o que determina

a movimentagdo de dgua). Na regido do dreno, os aglicares saem

do floema, e esse fato leva a um aumento do potencial de agua nes-

ta regido do floema, fazendo com que a agua saia do floema para
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o mesofilo. A alteracdo no potencial de agua da regido de fonte

e dreno cria um gradiente de pressdo entre a regido da fonte e a

regidao do dreno do floema (Figura 6.4). Esse gradiente de pressao

existente é o principio que norteia a teoria de transporte no floema

por fluxo de pressdo, proposta por Miinch em 1926 (Figura 6.5).

Figura 6.4 — Transporte de substancias pelo floema. Na
regido da fonte, a sacarose sai do mesofilo e penetra
na célula companheira e desta no elemento do tubo

crivado. O aumento de sacarose no elemento de tubo
crivado provoca a entrada de dgua nesta célula. Na regiao
do dreno, a sacarose sai do elemento do tubo crivado,
diminuindo a concentracao desta e provocando a saida

de dgua. A diferenca de pressdo de turgescéncia entre

os elementos do floema na regiao da fonte e do dreno
provoca a movimentacao da dgua e com ela as substancias
dentro do elemento de tubo crivado.
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Os fatores que definem a forca do dreno sao:

a) Proximidade: Normalmente as fontes translocam nutrientes
para os drenos que estdo mais proximos delas. Uma consequ-
éncia pratica disso é que folhas que sombreiam outras folhas
mais proximas dos drenos de interesse devem ser eliminadas.
Isso ocorre em videira, onde as folhas proximas aos cachos sao
as responsaveis pela qualidade dos frutos. Como critério geral,
as folhas da por¢ao superior da planta costumam translocar nu-
trientes para as folhas novas e caules em crescimento, e as folhas
da porcao basal tendem a exportar para o sistema radicular.

b) Desenvolvimento: Durante a fase vegetativa, os maiores dre-
nos sdo raizes e apices caulinares. Na fase reprodutiva, os frutos
se tornam dominantes.

c) Conexao vascular: Fontes translocam assimilados prefe-
rencialmente para drenos com os quais elas tém conexao
vascular direta.

Resumo

O floema transporta diversos tipos de substancias, mas o prin-
cipal soluto transportado é a sacarose. Outras substancias translo-
cadas sdo os agucares rafinose, estaquiose e verbascose, agticares
alcoois, como manitol e sorbitol. O nitrogénio ¢ transportado, na
forma de aminoacidos (glutamato e aspartato), aminas (glutami-
na, asparagina) e proteinas essenciais para o funcionamento ce-
lular (tiorredoxina, quinases, ubiquitina, chaperonas). Muitos nu-
trientes minerais, como os fons magnésio (Mg**), fosfato (PO *),
cloro (CI') e potassio (K*), também sao transportados.

Os elementos de tubo crivado sempre vém acompanhados de
uma ou mais células companheiras, e esse fato é importante para
o carregamento de substancias no floema. Os aguicares devem mi-
grar das células do mesofilo até o complexo célula companheira-
-tubo crivado. Para entrar nesse complexo, as substancias podem
vir caminhando célula a célula, através dos plasmodesmos (via
simpldstica) ou podem vir por entre as células e penetrarem no
complexo por transporte ativo (via apoplastica).



Em plantas com via apoplastica, a sacarose do apoplasto entra
no complexo célula companheira-tubo crivado através de uma
proteina transportadora e, para isso, hd a necessidade de gasto de
ATP através da proteina catalitica ATPase de hidrogénio. O des-
carregamento dos compostos na regido dos drenos pode ser do
tipo simplastico ou apoplastico, a semelhanca do que ocorre no
carregamento do floema.

O transporte pelo floema é feito sempre no sentido da fonte para
o dreno. O transporte de materiais no floema tem sido explicado
pela teoria do fluxo de massa, proposta por Miinch em 1926. Essa
teoria considera que os movimentos se devem a existéncia de um
gradiente de concentrac¢do de sacarose, ou seja, uma diferenga de
concentracao de sacarose que se estabelece entre um 6rgao produ-
tor de agticar, onde o seu nivel é alto, e um local de consumo desse
mesmo agucar, onde sua utilizagao € alta. A glicose elaborada nos
o6rgaos fotossintetizantes, como as folhas, é convertida em sacaro-
se e transferida do mesofilo para os elementos dos tubos crivados
(ou crivosos) por transporte ativo, com a ajuda das células compa-
nheiras e parenquimatosas. O aumento de concentragao de agiicar
no floema causa a entrada de agua, vinda do xilema e das células
vizinhas, o que causa o transporte da seiva elaborada através das
placas crivosas (ou crivadas), para uma regido de pressao menor.
Nos locais de consumo, a sacarose é retirada. A saida dos agucares
aumenta o potencial de agua dos elementos de tubo crivado dos
drenos e a agua tem a tendéncia a sair para os células vizinhas
onde a concentra¢ao de solutos é maior.
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Regulacao do crescimento e do
desenvolvimento

Neste capitulo, estudaremos os principais mecanismos de
agdo e as principais fungées dos hormdnios vegetais, os men-
sageiros quimicos primdrios, no controle das respostas de
crescimento e desenvolvimento das plantas.
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7.1 Introducgao

As sementes contém as futuras plantas. O embriao é considerado
uma planta em miniatura. Vamos considerar que o primeiro pro-
cesso da vida de uma planta seja a germinagdo da semente. Esta vai
inicialmente originar uma planta jovem ou plantula. Essa plantula
que recém emergiu segue seu destino, ou seja, crescerd, produzira
flores e sementes, suas folhas entrarao em senescéncia e finalmente
morrera. Ha espécies que podem viver durante séculos e outras
que morrem apos florescerem. Essas sdo as etapas de crescimento
e desenvolvimento que constituem o ciclo de vida da planta.

O ciclo completo de vida de uma planta envolve uma série de
eventos, geneticamente programados, mas altamente controlados
por fatores ambientais ou exdgenos e fatores intrinsecos ou endo-
genos. Por sua vez, os proprios fatores exégenos podem alterar a
sintese e os niveis de fatores enddgenos.

Durante o ciclo de vida da planta, seus meristemas sofrerdo di-
visdo celular e produzirdo novas células: estas sofrerdo processos
de alongamento e diferenciacao celular. Esses eventos ocorrem de-
vido a expressao de determinados genes, sintese de enzimas espe-
cificas e sua ativagao e estdo sempre ocorrendo na organogénese
(formagao de érgaos vegetais), no crescimento dos 6rgaos vege-
tais, na sua senescéncia (envelhecimento) e na sua morte.

Os principais fatores exdgenos que controlam o ciclo de vida
de uma planta sdo: luz, temperaturas, agua e nutricdo mineral. Os




fatores enddgenos que regulam o ciclo de vida de uma planta sao
os hormonios vegetais ou fitormdnios, também conhecidos como
mensageiros primarios.

Hormonios vegetais ou fitormdnios sao substancias produzidas
pelas plantas, que geralmente em baixas concentragdes causam
respostas fisioldgicas. Ja os reguladores de crescimento sdo subs-
tancias sintéticas que atuam como um hormonio.

Sao efetivos em quantidades extremamente pequenas. Sdo com-
postos organicos produzidos em uma parte da planta podendo
agir no proprio local de sintese ou podendo ser transportados para
outra, onde irdo induzir respostas fisioldgicas. Em concentragoes
baixas, promovem, inibem ou modificam qualitativamente o cres-
cimento. Seu estudo é muito complexo, pois seus efeitos se sobre-
poem, podendo ser antagonicos, sinergisticos e variaveis confor-
me a concentracao do hormonio. Atualmente, os estudos sobre a
acao dos hormonios vegetais utilizam técnicas de biologia celular e
molecular, bem como o uso de plantas mutantes. A planta que tem
sido mais usada como planta modelo para a pesquisa em Biologia
Vegetal ¢é a Arabidopsis thaliana (L.) Heynh, apresentada na capa
deste capitulo. E uma dicotiledénea anual que pertence a familia
Brassicaceae e se encontra distribuida por varios continentes, prin-
cipalmente nas regides temperadas do Hemisfério Norte.

7.2 Mecanismo de acao dos hormonios

Os hormoénios sdo considerados sinais endogenos. Os sinais
precisam ser percebidos e transformados nas células pela seguinte
sequéncia de eventos:

a) O hormonio deve estar presente em quantidades suficientes
nas células;

b) Deve ser reconhecido e ligado firmemente aos receptores pro-
teicos presentes na membrana plasmatica das células alvos, que
sao as que respondem ao hormonio;

¢) Apé6s a formagao do complexo hormédnio-proteina receptora,
ocorrera amplificagdo da mensagem do hormoénio.



A amplifica¢do ocorre pela formacao, liberagdo ou ativagao

de diversas substancias conhecidas como mensageiros secunda-
rios. Um dos efeitos de amplificacao ¢ a ativacao de determina-
dos genes, por exemplo, a ativagdo do gene que codifica a enzi-
ma a-amilase, responsavel pela hidrélise de amido na camada
de aleurona de cereais. Outra fun¢do importante dos hormonios
vegetais é a ativacdo do ciclo celular através da expressao de ge-
nes que codificam enzimas imprescindiveis para a mudanca das
fases do ciclo celular.

Os principais mensageiros secunddrios sdo: AMP ciclico
(cAMP), diacilglicerol (DAG), inositol fosfato (IP3) e o ion Ca*
(Figura 7.1). Sua sintese ou liberagdo segue os seguintes eventos:

a) Complexo hormonio-receptor ativa a enzima fosfolipase C
(PLC);

b) PLC hidrolisa o fosfolipidio de membrana celular, fosfotidil
inositol-bifosfato (PIP2), que produz inositol-trifosfato (IP3) e
diacilglicerol (DAG);

c) O IP3 é soluvel em dgua e estimula a liberagdo de Ca** vacuolar;

d) Aumentos de Ca** no citosol ativam varias enzimas.
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Figura 7.1 -
Formacao e atuacgao
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secunddrios.
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7.3 A descoberta dos cinco primeiros grupos de
hormoénios vegetais

Os cinco grupos de hormoénios primeiramente descobertos
foram: auxinas, giberelinas, citocininas, etileno e dcido abscisico
(Figura 7.2).

Atualmente, sabemos que existem outras substancias que tam-
bém atuam no controle do desenvolvimento e do crescimento ve-
getal, mas que ndo serdo abordadas neste capitulo.

7.3.1 Auxinas

O grupo das auxinas foi o primeiro grupo de hormonios vege-
tais a ser descoberto. No final do século XIX, Charles Darwin ob-
servou respostas de fotomorfogénese em coleodptilos de plantulas
de gramineas em resposta a iluminagao lateral. Essas estruturas
se curvavam em dire¢do a luz. Estudos mostraram que havia uma
substancia produzida pelos apices de coledptilos que se difundia
em blocos de dgar (Figura 7.3).

A substéancia recebeu o nome de auxina, por Fritz Went (1926,
Holanda), e ¢é originada de uma palavra de origem grega auxein,
que significa “crescer” ou “aumentar”. Em 1946, foi isolado e carac-
terizado quimicamente o acido indolil-3-acético (AIA), a auxina
natural mais ativa de plantas cujo precursor é o aminoacido trip-
tofano. Existem também muitas auxinas sintéticas, por exemplo:
AIB - 4cido indol-butirico; ANA - acido naftaleno acético; 2,4-D
— 4cido 2,4 diclorofendxi-acético.

7.3.2 Giberelinas

Na década de 20 do século XX, pesquisadores japoneses esta-
vam intrigados com uma doen¢a que ocorria nos arrozais. Essa
doenga causava um crescimento anormal das plantas que tom-
bavam na agua, e havia perda dos graos. A doenca era chamada
de “doenca da planta boba” ou bakanae. Eles descobriram que as
plantas estavam infectadas pelo fungo Giberella fujikuroi, que pro-
duzia substancias capazes de estimular o crescimento das plantas.
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dos principais horménios
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A partir dos experimentos de
oleoptllo fototropismo em coledptilos, Darwin
(alpiste) concluiu, em 1880, que um estimulo
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do coledptilo e transmitido para a

zona de crescimento.
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Em 1919, A. Paal forneceu
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Figura 7.3 — Fototropismo em coledptilos.

Essas substancias foram chamadas de giberelinas. Na década de 30
do mesmo século, foram extraidos cristais impuros de substancias,
que foram chamadas de giberelinas A e B. Nos anos 50, dois labora-
torios independentes, no Reino Unido e nos EUA, isolaram o aci-
do giberélico (GA,). H4 mais de 125 giberelinas ja isoladas. Estas
recebem a denominagao de GA e um nimero que segue a ordem
cronoldgica de sua descoberta. As giberelinas sao moléculas que
tém uma estrutura basica chamada de ent-giberelano. Elas podem
ter 19 ou 20 carbonos, e a mais ativa nas plantas ¢ GA,



7.3.3 Citocininas

Na década de 50 do século passado, um grupo de pesquisadores
liderados pelo Dr. Folke Skoog, da Universidade de Winsconsin
(EUA), trabalhava com métodos de propagacdo vegetativa de
plantas. Eles procuravam substéncias que fossem capazes de pro-
mover a divisao celular em células de medula caulinar de fumo.
Um pouco antes, na década de 40, J. van Overbeek observou que o
endosperma liquido de coco ¢ rico em substincias que promovem
a divisdo celular. Skoog e seus colaboradores verificaram e confir-
maram os resultados de Haberlandt, que observou que células de
medula de fumo cresciam mais rapidamente quando se colocava
um pedago de tecido vascular sobre a medula. Em 1955, Carlos
Miller, um colaborador de Skoog, conseguiu isolar uma substan-
cia, que foi chamada de cinetina, a partir de bases nitrogenadas do
esperma do peixe arenque. Essa substancia foi identificada como
6-furfurilaminopurina (primeira citocinina sintética a ser produ-
zida). Usando meio basico de cultura (sacarose, ions, vitaminas
e aminodcidos) acrescido de diferentes substincias, observaram
que DNA envelhecido acrescido de AIA apresentava a melhor res-
posta na induc¢ao da divisdo celular. Eles concluiram que um pro-
duto de degradagdo do DNA deveria ser o fator que promovia a
divisao celular.

Na década de 60, essas substancias foram denominadas de ci-
tocininas por Skoog e colaboradoes. Letham, em 1973, isolou de
sementes jovens de milho a zeatina (primeira citocinina natural) e
demonstrou, em 1974, que ela era também encontrada em endos-
perma de coco.

Quimicamente, as citocininas naturais sdo sintetizadas a partir
da base purica adenina, que ocorre nas moléculas de DNA. Cine-
tina (6-furfurilaminopurina), 6-benziladenina (6-BA) e derivados
da ureia sdo citocininas sintéticas.

7.3.4 Etileno

O etileno ¢ um hormonio gasoso. E um hidrocarboneto gasoso
insaturado. Noinicio daciviliza¢ao egipcia, o povo faziaincisdes em
figos e verificava que esse procedimento acelerava sua maturagao.



Em 1858, na Filadélfia (EUA), os pesquisadores verificaram que o

gas utilizado para os lampides de ilumina¢ao causava senescéncia
e abscisao de folhas de arvores da vizinhanca. No Arquipélago de
Acores, em 1893, os pesquisadores verificaram que a fumaga pro-
duzida pela queima da serragem causava flora¢ao em abacaxizeiro
e mangueiras. E, em 1935, na Inglaterra, o cientista Gane conse-
guiu provar quimicamente que plantas produziam etileno.

O etileno é notoriamente conhecido como sendo a substancia
produzida pelos frutos que induz seu amadurecimento. Também ¢é
produzido quando as plantas sdo submetidas a situacdes de estresse.

7.3.5 Acido abscisico

Nos anos 60 do século XX, pesquisadores norte-americanos li-
derados por Addicott estudavam as causas da queda (abscisdo) de
frutos de algodao e cristalizaram uma substancia que chamaram
de abscisina II, que causava abscisdo desses frutos.

Na mesma época, Wareing e colaboradores extrairam uma
substancia, que denominaram de dormina, em gemas de bordo
(Acer pseudoplatanus) mantidas em condi¢des fotoperiddicas de
dias curtos que apresentavam dorméncia (auséncia de crescimen-
to) em resposta a sazonalidade.

As pesquisas posteriores indicaram que abscisina II e dormina
eram a mesma substancia que, em 1967, durante a 62 Conferéncia
Internacional de Substéncias de Crescimento Vegetal, realizada
em Otawa, no Canadad, recebeu o nome de acido abscisico (ABA).

Na época de sua descoberta, as fungdes desse hormonio esta-
vam mais relacionadas aos processos de abscisdao e dorméncia de
gemas, mas atualmente sabemos que a abscisao ¢ muito mais in-
fluenciada pelos aumentos nos niveis de etileno e que o ABA pode
apresentar um papel de coadjuvante nesse processo. Quimicamen-
te 0 ABA é um acido de 15 carbonos.



7.4 Locais de sintese e transporte
de hormonios

Auxinas

As auxinas sao sintetizadas em meristemas apicais, folhas jo-

vens, embrides de sementes, frutos jovens e muito pouco em apices Otransporte de auxinas é
, , . ] - predominantemente basipeto,
de raizes. Um dos precursores é o aminoacido triptofano. O trans- © ousseja, ocorre dos meristemas
porte de auxinas pode ser de célula a célula e também via floema. :  dpicais para as regioes mais
) , ; , * basais dos coledptilos e caules
Parece ser predominantemente basipefo, mas através de células dapl
.................................. planta.
parenquimaticas adjacentes as bainhas vasculares (Figura 7.4).
Giberelinas
As giberelinas sao sintetizadas em tecidos jovens da parte aérea
das plantas e também em sementes em desenvolvimento. O precur-
sor de sua sintese ¢ o acido mevalonico e o isoptentenil difosfato.
Podem ser transportadas tanto pelo xilema como pelo floema.
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Figura 7.4 — O transporte basipeto de auxinas. O AlA é transportado dos apices para as bases de coledptilos e caules, por
difusdo, na parte apical da célula e com o auxilio de proteinas transportadoras, na parte basal da célula. (Extraida RAVEN;
EVERT; EICHHORN, 2007)
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Citocininas

As citocininas sao sintetizadas principalmente em apices de ra-
izes, embrides de sementes em desenvolvimento, apices caulinares
e folhas jovens e sao derivadas de ATP ou ADP e de isopentenil
difosfato. Seu transporte na planta é feito via xilema, no sentido
raiz-parte aérea e de folhas velhas, senescentes. As citocininas sao
transportadas para as partes jovens e em crescimento pelo floema.

Etileno

O etileno pode ser produzido em todas as partes da planta, mas
os mais altos niveis sdo produzidos em tecidos meristematicos e
regides nodais. Seu precursor ¢ o aminodcido metionina. Determi-
nadas etapas da vida da planta, como a queda de folhas, processo
conhecido como abscisao foliar, produzem altos niveis de etileno.
Os processos de senescéncia de folhas, flores e 0 amadurecimento
de frutos estao intimamente relacionados com altos niveis de etile-
no. Ha uma grande interagao entre auxinas e etileno. A sintese de
etileno é promovida pelas auxinas. O transporte de etileno ¢ feito
por difusao, a partir do local de sintese.

Acido abscisico

O acido abscisico (ABA) é sintetizado a partir do metabolismo
do carotenoide zeaxantina. E um horménio cuja sintese aumenta
muito em plantas submetidas ao estresse hidrico. Todas as célu-
las vivas, desde o apice caulinar ao apice radicular, sdo capazes de
sintetizar esse acido em determinadas circunsténcias. Ele pode ser
detectado em seivas de xilema, floema e em nectarios. Em plantas
crescendo em condi¢des de boa disponibilidade de agua no am-
biente, os niveis de ABA nos tecidos vegetais sao baixos, poden-
do haver poucos nanogramas por grama de tecido fresco. Porém,
quando plantas e sementes em desenvolvimento sdo submetidas
ao estresse hidrico, os niveis sobem para microgramas por grama
de tecido fresco. O ABA ¢ a Unica forma natural e ativa, ndo exis-
tem moléculas andlogas sintéticas. Seu transporte é feito das folhas
para as raizes via floema; de raizes a parte aérea via xilema; entre
células parenquimaticas.




7.5 Principais efeitos fisioldgicos de auxinas

Alongamento celular

As auxinas estimulam o alongamento celular (crescimento em
altura). Causam diminui¢dao do pH do lado externo das paredes
pela ativagdo de H*ATPases da membrana celular ou sintese de no-
vas H*ATPases. Esta é chamada de hipdtese do crescimento aci-
do. O baixo pH nas paredes celulares ativa hidrolases de polissaca-
rideos de parede celular, como celulases, hemicelulases, glucanases
e pectinases, que causam o amolecimento de polissacarideos que
compdem a parede celular. Os polimeros de polissacarideos se des-
prendem e deslizam uns sobre os outros. O pH acido ativa também
proteinas expansinas, que quebram pontes de H* entre microfibrilas
de celulose e hemicelulose, tornando as paredes celulares mais ma-
leaveis e flexiveis. O pH acido induz o aumento de absor¢ao de
agua e de solutos, principalmente K* (Figuras 7.5 e 7.6).

Ativac¢ao de divisao celular

Estimulam a divisao celular nos meristemas apicais e no cimbio
vascular. Induzem a diferenciagao de tecidos vasculares junto as ci-
tocininas. As auxinas, giberelinas e citocininas ativam a expressao
e sintese de proteinas quinases dependentes de proteinas ciclinas
necessarias para mudangas de fases do ciclo celular (Figura 7.7).

Enraizamento de estacas e diferencia¢ao
de raizes em cultura de tecidos

Estimulam o enraizamento de estacas caulinares e foliares e a
diferencia¢do de raizes em experimentos de cultura de tecidos (ver
efeito de citocininas).

Dominancia apical

Outro processo controlado pelas auxinas ¢ a dominéancia apical
de caules e ramos, em que a sintese intensa de auxinas no me-
ristema apical caulinar impede o crescimento das gemas axilares.
Quanto mais distantes as gemas axilares estiverem do apice, me-
nor ¢ sua inibi¢do. Ocorre um bloqueio da divisdo celular e alon-
gamento celular nas gemas axilares (Figura 7.8).
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Figura 7.5 — Hipdtese da ativacao de ATPases de membranas e de sintese de novas
ATPases. (Extraida de KERBAUY, 2004 e RAVEN; EVERT; EICHHORN, 2007)
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Figura 7.6 — Atuacao de auxinas e giberelinas no Figura 7.7 — A funcao das
afrouxamento das paredes celulares e no alongamento auxinas, giberelinas e citocininas

celular. (Extraida de KERBAUY, 2004) na ativacao do ciclo celular.
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Figura 7.8 — Dominancia apical em Coleus. (Extraida de RAVEN; EVERT; EICHHORN, 2007)

Fototropismo e geotropismo

As auxinas sdo responsaveis pelas respostas de fototropismo,
curvatura de coleoptilos e caules causada quando esses drgaos re-
cebem luz aplicada lateralmente (ver Figura 7.2). Os apices absor-
vem a luz por meio de receptores denominados de fototropinas.
Esses receptores alteram o transporte de auxinas de modo a con-
centra-las em maijor quantidade no lado mais sombreado, onde
desencadearao maior crescimento celular e consequentemente a
curvatura do 6rgao em diregdo a luz.

As auxinas estdo também envolvidas nas respostas de geotropis-
mo ou gravitropismo. Nessas respostas, quando as raizes sdo colo-
cadas na posigdo vertical, apds algumas horas, se curvam em dire-
¢d0 ao solo. A gravidade é percebida pela coifa da raiz, que contém
células especiais denominadas estatocitos. Essas células contém
amiloplastos maveis, os estatolitos. A sedimentacio dos estatolitos
em direcao ao solo produz um aumento da concentragdo de AIA
onde ha sedimentagdo dos estatolitos devido a pressao mecanica
sobre o reticulo endoplasmatico das células. Nesse caso, ao con-
trario do que ocorre em coledptilos e caules, aumentos nos niveis
de AIA causam reducao de crescimento nas células das raizes que
apresentam sensibilidade aos maiores niveis de AIA (Figura 7.9).
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Figura 7.9 — A importancia da coifa no geotropismo. (Extraida de TAIZ; ZEIGER, 2008)

™ Crescimento de frutos

As auxinas promovem o desenvolvimento do
receptaculo floral dos frutos do morango. Os
aquénios de morango, que sdo os frutos verda-
deiros, sao fontes de auxinas, assim como o grao
de polen durante a polinizagdo fornece auxinas

para o desenvolvimento de frutos. Se todos os

_ SRS aquénios forem removidos, o receptaculo nao se
Desenvolvimento ~ Sementes removidas e d Ive (Fi 7.10)
normal removidas . esenvolve (rgura /. 1U).
S aplicacéo de AIA )

Figura 7.10 — Os aquénios de morango produzem AlA, que
induz o crescimento do pseudofruto. (Extraida de TAIZ;
ZEIGER, 2008)



7.6 Principais efeitos fisiologicos de giberelinas

Alongamento celular

As giberelinas agem juntamente com as auxinas no alongamen-
to celular ativando a enzima XET (xiloglucano endo-transglico-
silase), uma das responsaveis pela hidrélise de xiloglucano, um
tipo de hemicelulose de paredes celulares. Isso permite que novas
terminacgdes de polissacarideos se unam aos ja existentes para au-
mentar seu comprimento e facilitar o deslizamento dos polissaca-
rideos de parede (ver Figura 7.5).

Ativacao de divisao celular e crescimento de caules na floragao

As giberelinas promovem aumento da mitose nos meristemas su-
bapicais de plantas em roseta, cujo caule nao se desenvolve na fase
vegetativa da planta, por exemplo, o repolho, a alface. Quando essas
plantas sao expostas a fotoperiodos longos ou dias longos, também
ocorre ativagdo da divisdo celular nos meristemas subapicais dessas
plantas, surgindo um caule floral também conhecido como escapo
floral. As giberelinas ativam o ciclo celular pelo aumento da expres-
sao de genes que codificam proteinas ciclinas mitéticas e proteinas
quinases dependentes de ciclinas (ver Figura 7.6).

Crescimento de frutos

Giberelinas produzidas nas sementes induzem o crescimento de
frutos, como uvas e magas.

Mobilizacao de amido e germinagao

As giberelinas participam da mobiliza¢ao de substancias de reser-
vas em endospermas de cereais e dessa forma atuam no processo de
germinacgdo de sementes. As cariopses de cereais apresentam uma
camada especial de células que reveste o endosperma constituido
principalmente de amido. Essas células sintetizam enzimas hidroli-
ticas, que migram para o endosperma para hidrolisar o amido. Os
embrides dessas cariopses produzem as giberelinas, que durante a
entrada de agua na cariopse (embebi¢do) migram para a camada de
aleurona e induzem a expressao de gene da a-amilase. A a-amilase
hidrolisa cadeias de amido em oligossacarideos (Figura 7.11).
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Figura 7.11 - Sintese de enzimas hidroliticas induzidas pelas giberelinas
em cariopses de cereais. (Extraida de KERBAUY, 2004)

7.7 Principais efeitos fisioldgicos de citocininas

Ativacao de divisao celular

Em métodos de propagacao vegetativa por meio de cultura de
tecidos, as citocininas sao necessarias, juntamente com as auxinas,
para ativar o ciclo celular. Essa ativagdo permite a formac¢do de um
calo, que ¢ uma estrutura esbranquicada formada por células nao
diferenciadas. Em Arabidopsis thaliana, citocininas estimulam a
expressdo do gene de uma ciclina D3 ou 83, importante para mu-
dar o ciclo celular da fase G1 para S (ver Figura 7.6).

Diferenciacdao de gemas foliares em cultura de tecido

As citocininas induzem a formagdo de gemas foliares em calos
obtidos em cultura de tecido (Figura 7.12).

O balango adequado entre os niveis de auxinas e citocininas per-
mite a formagdo de plantulas a partir dos calos formados. Quando
a relagdo auxina/citocinina é alta, prevalece a formacao de raizes. As
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concentragdes usadas para as duas
classes de hormonios sao diferentes.
Nas plantas, as citocininas produzi-
das nas raizes sdo conduzidas até a
parte aérea pelo xilema e induzem
crescimento e diferenciacdo de ra-
mos. Ja as auxinas produzidas pelas
folhas jovens sdo conduzidas até as
raizes, onde induzem seu crescimen-
to e ramificacao.
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Retardamento de senescéncia de folhas

As citocininas retardam o processo de envelhecimento foliar,

conhecido como senescéncia foliar.

folhas sao tratadas com citocininas,

Quando folhas ou partes de
permanecem verdes por mais

tempo, pois esses hormonios retardam os processos de degradagao

das clorofilas e também de enzimas fotossintéticas, bem como de

DNA e RNA, o que faz a folha permanecer verde por mais tempo.

As citocininas também drenam substincias de reserva para o lo-

cal tratado, mantendo o vigor da folha (Figura 7.13). Citocininas

(retardam) e etileno (promovem) sdo antagonistas nesse processo.

Figura 7.12 — Modelo de cultura
de tecidos vegetais. a) explante
foliar; b) disco foliar; c) cultivo
de discos foliares em meio de
cultura; d) inducao da formacao
de calos e plantulas em meio
de cultura; e) transferéncia

de plantulas para recipientes
isolados; f) aclimatacao das
plantulas em vasos com solo.

4 PLANTULA A

« Esquerdo tratado com 4gua.

« Direito tratado com aminoacido
"C e cinetina.

- Radioatividade concentrada no
lado direito (pontilhado preto).

Aa “C
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“Cedagua.

« Esquerdo concentrou radioativi-
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PLANTULA C
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lado direito (pontilhado preto).
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Figura 7.13 — Efeito de cinetina (citocinina sintética 50 mM) no movimento de aminodcidos em plantulas de pepino.

(Extraida de TAIZ; ZEIGER, 2008)
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Quebra de dominancia apical

As citocininas tém papel oposto ao das auxinas e induzem o
brotamento de gemas axilares quando aplicadas exogenamente ou
quando ¢ feita uma poda mecénica nas plantas, por exemplo, nas
lavouras de fumo e de erva-mate.

Crescimento de frutos

As citocininas também participam do crescimento de alguns
frutos, por exemplo, a maca. A aplicacdo de mistura de citocininas
com giberelinas ("PROMALIN) pode aumentar o tamanho do fru-
to e também alongar o fruto.

7.8 Principais efeitos fisioldgicos do etileno

Resposta triplice em plantulas

Uma resposta tipica que ocorre em plantulas crescendo quando
recebem etileno é a chamada resposta triplice. Nessas plantas, que
crescem no escuro e na presenga de etileno, é possivel observar:
reducao de alongamento de caule, pois o etileno inibe o alonga-
mento celular; crescimento lateral e intumescimento de caules ou
hipocétilos, pois o etileno promove o crescimento celular lateral;
gancho plumular (ver item 7.8.2). O crescimento horizontal ¢é
anormal, reforcando as paredes celulares, e as plantas tornam-se
curtas e largas.

Formacao de gancho plumular

Plantulas de dicotiledoneas que germinaram no escuro apresen-
tam um gancho plumular. O gancho plumular é uma curvatura
do hipocétilo, formada para proteger a plimula (primeiras folhas)
contra o atrito das particulas do solo. Ha um crescimento assimé-
trico induzido por etileno. No escuro, o AIA se acumula no lado
inferior e promove sintese de etileno, que causa inibi¢ao de cresci-
mento no lado inferior. O lado superior cresce mais, pois o etileno
inibe o alongamento celular (Figura 7.14).
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Figura 7.14 — Formacdo de gancho plumular induzida pelo etileno. AdoMet = adenosil metionina; ACC = 4cido
1-aminociclopropano 1-carboxilico, precursor de etileno. Resposta triplice de plantas de Arabidopsis thaliana crescendo no
escuro na presenca de etileno (10 partes por milhdo). E possivel observar reducdo de alongamento de caule, crescimento

Gancho plumular
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lateral, intumescimento de caules ou hipocétilos e gancho plumular. O crescimento horizontal é anormal, reforcando as paredes

celulares, e as plantas tornam-se curtas e largas. (Adaptada de KERBAUY, 2004 e TAIZ; ZEIGER, 2008)

Abscisao e senescéncia foliar

Uma folha adulta é mantida viva na planta quando seus niveis
de auxinas estdo altos. Essa é chamada de fase de manutencéio. Na
fase de indugdo da abscisao, o nivel de auxinas foliares diminui e
o de etileno aumenta. O etileno induz a expressdo de genes de en-
zimas hidroliticas de paredes celulares que irdo hidrolisa-las, cau-
sando seu amolecimento, separacao foliar e abscisdo (queda) da
folha. Antes da abscisao, o etileno induz a sintese de enzimas que
degradam clorofilas, proteinas, RNA e DNA foliares. As 1 Itimas
organelas a serem degradadas sdo o nucleo e os vacuolos, além da
membrana plasmatica. O etileno também induz a senescéncia de
flores (Figura 7.15).

Amadurecimento de frutos

E um tipo especial de senescéncia que se caracteriza por uma
série de transformacoes sofridas pelo fruto. Primeiramente, o fru-
to comeca a produzir mais etileno e, a seguir, nos chamados frutos
climatéricos, havera um abrupto aumento da respiragdao do fruto
(Tabela 7.1).
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Figura 7.15 — Fun¢des do etileno e das auxinas na abscisdo e senescéncia foliar. (Adaptada de TAIZ; ZEIGER, 2008)

Tabela 7.1 - Tipos de frutos quanto a presenca de picos de producao de

co,
(climatério respiratorio)

Nao climatéricos Climatéricos
Abacaxi Abacate
Cereja Ameixa
Citros Azeitona
Feijdo-de-corda Banana
Melancia Caqui
Morango Figo
Pimenta-doce Maca
Uva Manga
Meldo
Pera
Péssego
Querimdlia
Tomate

O etileno induz a sintese de diversas enzimas hidroliticas que
destroem clorofilas, degradam paredes celulares e hidrolisam ami-
do. Ocorre a sintese de antocianinas e carotenoides e a diminui¢ao
de acidos organicos e compostos fenoélicos. O fruto muda de cor,
fica mais macio, mais aromatico e mais doce, pois havera aumento



da sintese de agucares soluveis. Em tomates longa vida, a expres-
sdo de genes de ACC oxidase (ver biosintese na Figura 7.14) foi
bloqueada pela versdo antisenso de seu mRNA e, portanto, esses
tomates nao produzem etileno, mas podem amadurecer se expos-
tos a outros frutos que produzem etileno.

7.9 Principais efeitos fisioldgicos do acido
abscisico

Fechamento de estbmatos durante estresse hidrico

Os estdmatos tém sua abertura controlada pela luz, que ativa as
enzimas ATPases de membranas celulares de células-guarda, per-
mitindo assim o transporte de ions para dentro dessas células. O
aumento dos ions K* e Cl~ causa uma redu¢ao do potencial hidrico
das células-guarda, a entrada de agua pela osmose e a abertura do
poro estomatico. Quando ha escassez de 4gua no ambiente, as rai-
zes sinalizam e havera aumento de ABA foliar. O potencial hidrico
diminui com a perda de agua no solo, e a resisténcia estomatica
aumenta, tornando os estomatos mais fechados (Figura 7.16).

Os estdmatos fecham pela ativac¢ao de canais de entrada ou in-
fluxo de ions Ca** e pela liberagdo de ions K* e CI~ para fora das
células-guarda, pois ocorre ativa¢ao de canais de efluxo, ou saida
desses ions. A perda de solutos pelas células-guarda gera um au-
mento do seu potencial hidrico e a saida de agua em dire¢ao as
células adjacentes ou subsididrias.

Desenvolvimento e dorméncia de sementes

O ABA participa do desenvolvimento de sementes, pois induz a
sintese de proteinas de reserva em sementes durante o seu desen-
volvimento. Nas sementes, ocorrem picos de ABA ao final de em-
briogénese e inicio da maturagdo. O ABA presente nas sementes
no final da embriogénese evita que elas germinem dentro dos frutos,
fenomeno conhecido como viviparidade. Esse fendmeno ¢ indeseja-
vel tanto sob aspecto ecoldgico como econdmico, ja que as sementes
precisam ser dispersas antes da germinagdo. Nesse caso, as semen-
tes exibirao uma dormeéncia, que é um bloqueio da sua germinagao.
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Em sementes dormentes, a saida da dorméncia estd associada a re-
dugdo da taxa ABA/GA, o que ocorre no ambiente (Figura 7.17).
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Figura 7.16 — Modo de acdo do ABA em células-guarda de estdbmatos de folhas submetidas a estresse hidrico. (Adaptada de
KERBAUY, 2004)
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Resumo

O ciclo de vida de uma planta compreende a germinagdo da
semente, o crescimento vegetativo, a floragdo, a frutificagdo, a se-
nescéncia de 6rgaos ou de toda a planta e a morte de drgaos ou de
toda a planta. Esses processos sdo controlados pelos hormonios
vegetais, os mensageiros primdrios. Os primeiros hormonios a se-
rem descobertos foram as auxinas, as giberelinas, as citocininas, o
etileno e o acido abscisico. Para atuar, um hormonio geralmente é
produzido em células meristematicas e pode ser conduzido a ou-
tras partes da planta, de célula a célula, via xilema ou floema. No
local de agdo, 0 hormonio liga-se a uma proteina receptora e induz
a formacao e liberagao de substancias chamadas de mensageiros
secundarios. A Tabela 7.2 apresenta um resumo das principais
fung¢des dos hormonios vegetais.

Tabela 7.2 - Principais efeitos dos hormonios vegetais

Efeitos Auxinas Giberelinas Citocininas Etileno Acido abscisico
Abscisdo foliar inibem promove
Alongamento celular promovem promovem inibe
Amadurecimento romove
de frutos0 P
Ativacdo da
s promovem promovem promovem
divisdo celular
Crescimento de frutos promovem promovem promovem
Diferenciacdo de gemas
. promovem
caulinares
Diferenciacao de raizes promovem promove
Diferenciacdo de tecidos
promovem promovem
vasculares
Dominancia apical promovem inibem
Dorméncia
promove
de sementes
Enraizamento
promovem promove
de estacas
Geotropismo promovem
Germinacao .
promovem inibe

de sementes
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Tabela 7.2 - Principais efeitos dos hormonios vegetais

Efeitos Auxinas Giberelinas Citocininas Etileno Acido abscisico

Fechamento estomatico por

o romove
estresse hidrico P
Promovem em
Floragcao algumas plantas
em roseta
Formacao de calos em romovem
cultura de tecido P
Fototropismo promovem
Senescéncia foliar inibem promove
Sintese de proteinas de
promove
reserva em sementes
Referéncias

ARTECA, R.N. Plant growth substances: principles and
applications. Chapmam & Hall. 1995. 332 p.

BEWLEY, J. D.; BLACK, M. Seeds: physiology of development
and germination. Plenum Press, 1994. 445 p.

DAVIES, J. P. Plant hormones: physiology, biochemistry and
molecular biology. 2. ed. Kluwer Academic Publishers, 1995. 833 p.

FERREIRA, A. G.; BORGHETTTI, E. Germinagio: do basico ao
aplicado. Porto Alegre: Artmed, 2004. 323 p.

FOSKETT, D. E. Plant growth and development: a molecular
approach. Academic, 1994. 580p.

KERBAUY, G. B. Fisiologia vegetal. Rio de Janeiro: Guanabara
Koogan, 2004. 452 p.

LANG, G. A. Plant dormancy: physiology, biochemistry and
molecular biology. CAB International, 1996. 386 p.

RAVEN, P. H,; EVERT, R. E; EICHHORN, S. E. Biologia vegetal.
7. ed. Rio de Janeiro: Guanabara Koogan, 2007. 856 p.



m Fisiologia Vegetal

SILVEIRA, V. et al. Endogenous abscisic acid and protein
contents during seed development of Araucaria angustifolia.
Biologia Plantarum, Praga, v. 52, p. 202-104, 2008.

TAIZ, L.; ZEIGER, E. Fisiologia vegetal. 4. ed. Porto Alegre:
Artmed, 2008. 820 p.

Bibliografia recomendada

FERREIRA, A. G.; BORGHETTI, E. Germinagao: do basico ao
aplicado. Porto Alegre: Artmed, 2004. 323 p.

KERBAUY, G. B. Fisiologia vegetal. Rio de Janeiro: Guanabara
Koogan, 2004. 452 p.

RAVEN, P. H,; EVERT, R. E; EICHHORN, S. E. Biologia vegetal.
7. ed. Rio de Janeiro: Guanabara Koogan, 2007. 856 p.

TAIZ, L.; ZEIGER, E. Fisiologia vegetal. 4. ed. Porto Alegre:
Artmed, 2008. 820 p.









Fotomorfogénese

Neste capitulo, estudaremos os efeitos das luzes azul, ver-
melha e vermelho longo, a sua percepgio pelos receptores
criptocromos, fototropinas, zeaxantinas e fitocromos, bem
como a percep¢do do ambiente pela planta e as suas respostas
a essas qualidades de luz.
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8.1 Introducao

A luz é um sinal ambiental que induz mudangas de forma em
plantulas que cresceram no escuro e que sdo depois iluminadas. As
respostas induzidas pela luz sdo chamadas de respostas de fotomor-
fogénese. A luz induz alteragdes nos padrdes de expressdao génica
que causam alterac¢des de forma, altura e coloragio das plantas.

Por exemplo, plantulas de feijao e milho cujas sementes germi-
naram no escuro sdo estioladas, ou seja, sdo alongadas, ndo exi-
bem clorofilas nem antocianinas, as folhas ndo se expandem e, no
caso das plantulas de feijao, o hipocétilo forma o gancho plumular.
Quando as sementes germinam na luz, as pldntulas sdo mais curtas,
as folhas se expandem, ocorre sintese de clorofila e antocianinas e,
no caso do feijao, o gancho plumular ja desenrolou (Figura 8.1).

Quando plantulas que cresceram no escuro sdo transferidas
para a luz, ocorre o processo de desestiolamento, que se caracte-
riza: pela reducdo do crescimento de seus caules em altura; pela
ativacao da sintese de clorofilas e antocianinas; pela ativacao da
sintese de enzimas da fotossintese, como a RUBISCO; pela expan-
sao e pelo crescimento foliar.

Essas respostas dependem da qualidade da luz, da intensidade
e dura¢do da luminosidade. Outro exemplo ¢ a floragao, que pode
ser controlada pelo comprimento do dia ou fotoperiodo.
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Plantas que crescem na luz apresentam Plantas que crescem no escuro nao

folhas expandidas e verdes, ndo apresentam expansao foliar, ndo contém
apresentam gancho plumular ou clorofila e ndo apresentam gancho plumular
gancho apical. ou gancho apical.

A) Plantula de milho B) Plantula de feijao A) Plantula de milho B) Plantula de feijio

COM LUz SEM LUZ

Figura 8.1 — Respostas de fotomorfogénese em plantas de milho e feijdo.

Essas respostas sao mediadas pelos pigmentos fitocromos, foto-
tropinas e criptocromos, que absorvem luz azul e vermelha. As plan-
tas sdo capazes de perceber variagdes sazonais, comprimento do
dia, quantidade e qualidade da luz pela absor¢ao luminosa através
desses pigmentos.

8.2 Os principais fotorreceptores

8.2.1 Os fitocromos

Nos anos 30 do século XX, o pesquisador norte-americano Flint e
seus colaboradores observaram que sementes de alface apresentavam
alto percentual de germinagdo quando irradiadas com luz vermelha
(V - 650 a 680 nm), mas ndo germinavam ou germinavam muito
pouco quando mantidas no escuro ou irradiadas com vermelho lon-
go, vermelho distante ou vermelho extremo. (VE - 710 a 740 nm)
(Figura 8.2).



Observaram também que o efeito positivo da luz vermelha so-
bre a germinacgao das sementes de alface era anulado pela exposi-
¢do subsequente ao vermelho longo. Mais tarde, Borthwick e seus
colaboradores confirmaram esses resultados (Tabela 8.1).

v 70
V,VE 6
V,VEV 74
V,VE,V,VE 6
V,\VE,V,VEV 76
V,VE,V,VE,V,VE 7

Tabela 8.1 - Fotorreversibilidade V-VE da germinacao de sementes de alface em
temperatura de 20°C. (BORTHWICK et al., 1954)

A luz influencia também as respostas de alongamento (estio-
lamento) e inibi¢do de alongamento (desestiolamento) de caules,
floragao de plantas sensiveis ao comprimento do dia (fotoperio-
do), expansao de folhas, sintese de clorofilas e de antocianinas.

Reversao de efeito de luz V (660 nm)
por VE (730 nm) e VE por Vem
sementes

de alface, sensiveis a luz.

0 ultimo tratamento determina a
resposta.

V =Vermelho
Ve=\Vermelho longo

J

Figura 8.2 — Efeito de luz vermelha e comprimento de onda vermelho longo na
germinacgdo de sementes de alface. (Adaptada de TAIZ; ZEIGER, 2008)
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e por uma proteina. O croméforo fitocromo vermelho longo (Fve).

¢ um tetrapirrol linear de cadeia

aberta, que sofre uma isomerizacao cis-trans quando absorve luz
vermelha (650-680 nm) e que retorna a forma cis quando absorve
vermelho longo (710-740 nm). A proteina tem agao enzimatica, e
sabemos que os fitocromos penetram nos nucleos celulares e indu-
zem a expressdo de genes.

As formas do fitocromo em funcéo de sua absor¢do luminosa
sdo: Fv ou Pr = fitocromo vermelho, cuja maxima absor¢do de luz
¢ 660 nm; Fve ou Pfr = fitocromo vermelho longo ou extremo, cuja
maxima absor¢ao ¢ 730 nm (Figura 8.3). No entanto, as duas for-
mas dos fitocromos absorvem luz vermelha e vermelho longo, que
tem uma importante fun¢ao principalmente para plantas que cres-
cem no sub-bosque. Entdo esses dois comprimentos de onda sdo
fisiologicamente ativos nos processos mediados pelos fitocromos.

Os fitocromos sio sintetizados no escuro, na forma Fv. Essa
forma absorve maiores quantidades de fétons de luz V (650-680
nm) e sofre uma isomerizacao, transformando-se na forma Fve,
que absorve maiores quantidades de f6tons de VE (710-740 nm) e
transforma-se novamente em Fv.

A forma fisiologicamente ativa dos fitocromos ¢ a forma Fve,
responsavel pelas respostas fisioldgicas (Figura 8.4).
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Figura 8.4 — As formas do fitocromo e a reversao do fitocromo pela luz V e pelo VE.

A maijoria dessas respostas é mediada pela expressao de genes
especificos. Durante a noite, ocorre uma lenta transformacao da
forma Fve para a forma Fv dos fitocromos. A molécula de Fve, que
¢ estavel, pode ser destruida durante a noite.

Ha dois tipos de fitocromos nas plantas: I ou A; IT ou B, C, D,
E. Suas proteinas apresentam caracteristicas estruturais diferentes,
mas o cromoforo é sempre igual. Esses fitocromos respondem aos
niveisdiferentes deluz, principalmente aoamanhecer eaoanoitecer,
mas também aos niveis de luz do sub-bosque de florestas. Por-
tanto, por meio desses pigmentos, as plantas podem perceber o
horario do dia e o local onde se encontram.

O Fve A ¢ instavel na luz vermelha de média ou alta intensi-
dade. Atua em processos em que ha grande sombreamento, como
o solo do sub-bosque de florestas ou nas primeiras horas do dia,
quando os niveis de luz sdo bastante baixos. Fve B, C, D, E sdo esta-
veis na luz vermelha e atuam em processos em que ha menor som-
breamento, lampejos de luz solar ou luz solar direta (Figura 8.5).
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Figura 8.5 — Principais funcdes dos tipos A e B (C, D, E) dos fitocromos. (Adaptada de KERBAUY, 2004)

Um exemplo tipico de resposta mediada pela luz é a germinagao
de sementes fotoblasticas positivas (ver Figura 8.2). Essas sementes
necessitam da luz solar para germinar. A luz solar (branca) é com-
posta por todos os comprimentos de onda. Os fitocromos nessas
sementes sdo sintetizados na forma Fv durante o desenvolvimento.
Ao serem embebidas em agua, na presenca de luz, as moléculas de
fitocromos se hidratam e absorvem principalmente a luz V, que vai
transformar algumas moléculas de Fv em Fve, induzindo o pro-
cesso de germinagdo. Em condi¢des experimentais de laboratdrio,
quando as sementes sdo embebidas em 4gua e irradiadas com luz
V, ocorre a mesma reag¢do. Quando irradiadas com VE, o Fv nao
se transforma em niveis suficientes de Fve e, por isso, ndo ocorre
germinac¢do. Quando mantidas no escuro, também nao ocorrera
transformacdo de Fv em Fve, e a germina¢ao nao ocorrera.

As sementes fotoblasticas negativas sdo aquelas que germinam
na auséncia de luz ou sob luz de baixa intensidade. Essas semen-
tes durante seu desenvolvimento ja produzem certa quantia de
moléculas de Fve, sendo capazes de germinar na auséncia de luz.



Quando embebidas em dgua, na presen¢a de luz solar ouluz branca,
as moléculas de Fve absorvem preferencialmente o VE, que as
transforma em Fv e inibe a germina¢ao das sementes.

Por outro lado, sementes embebidas em agua e irradiadas com
luz vermelha manterdo os niveis adequados de Fve ja existentes
nas sementes e elas germinam. Quando irradiadas com vermelho
extremo, os fitocromos Fve existentes reverterdo para Fv e ndo
ocorrera a germinagao.

Nao ¢é necessario que todas as moléculas de fitocromo Fv mu-
dem para a forma Fve para induzir as respostas de germinagao,
pois isso ndo é possivel na natureza. Basta que um percentual das
moléculas esteja na forma ativa Fve.

8.2.2 Pigmentos que absorvem luz azul

Os criptocromos sdo pigmentos que absorvem as radiagdes UV-A
(320 2400 nm) e azul (400 a 500 nm) e que participam de resposta
de desestiolamento e de floragao (ver Capitulo 9) (Figura 8.6).
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Figura 8.6 — As principais fun¢des de fototropinas, criptocromos e fitocromos.
(Adaptada de LIN, 2002)
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Os criptocromos sdo flavoproteinas formadas por proteinas
ligadas a FAD (flavina adenina dinucleotideo) e sdo conhecidos
como CRY. Podem ser de dois tipos: CRY I e CRY II.

As fototropinas sao flavoproteinas com atividade de enzima quina-
se ligadas a FMN (mononucleotideos de flavina) e participam prin-
cipalmente das respostas de fototropismo mediadas pelas auxinas.

A zeaxantina é um carotenoide do sistema de antenas dos cloro-
plastos das células-guarda de estdbmatos que tem atuagao na absor-
¢do da luz azul no movimento estomatico junto aos criptocromos
e fototropinas (Figuras 8.7 e 8.8).
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Fototropina

Flavina mononucleotideo

Criptocromo
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Figura 8.7 — Caracteristicas das moléculas de fototropinas e criptocromos.
(Adaptada de LIN, 2002)
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Figura 8.8 — Estrutura da zeaxantina, um carotenoide do grupo das xantofilas. (Adaptada de TAIZ; ZEIGER, 2008)




No fototropismo, a absor¢ao de luz azul por um dos lados da
planta causa sua curvatura lateral, pois ocorre um transporte la-
teral de AIA (auxina), causando maior crescimento do lado mais
sombreado. As fototropinas sao os pigmentos que absorvem a luz
azul nesse processo e que induzem o transporte lateral de AIA (ver
Capitulo 7) (Figura 8.9).

é « Luz azul causa curvatura lateral. )
- Curvatura causada por transporte
lateral de auxinas.
- Fototropinas sao receptores de luz azul.
Coledptilos de milho
Deficientes em fototropinas
Fototropismo em plantulas de Arabidopsis
. J

Figura 8.9 — Fototropismo em milho e em Arabidopsis. Mutantes de Arabidopsis deficientes em fototropinas nao apresentam
fototropismo. (Adaptada de TAIZ; ZEIGER, 2008)

O desestiolamento ocorre quando plantulas que germinaram
no escuro passam a receber luz solar. Luz vermelha, vermelho lon-
go e azul desencadeiam essas resposta. Exposi¢oes prolongadas ao
VE, durante muitas horas permitem a transformac¢ao de pequena
porcentagem de Fv em Fve, capaz de desencadear as respostas. As
plantulas que eram estioladas passam a ter reducao do crescimen-
to do caule em altura, expansao de ldmina foliar, sintese de clorofi-
las e enzimas necessarias a fotossintese (Figura 8.10).
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Figura 8.10 — Efeito da luz azul e da luz vermelha no desestiolamento de plantulas ou
inibicdo de crescimento de hipocétilos. (Adaptada de TAIZ; ZEIGER, 2008)

Essa resposta pode ocorrer pela absor¢ao da luz azul pelos cripto-
cromos ou pela absor¢do de luz V pelos fitocromos. Algumas respos-
tas de fotomorfogénese podem ser desencadeadas por mais de um
fotorreceptor. Isso sempre garante a planta uma adaptagdo ao seu
ambiente e o melhor aproveitamento da qualidade da luz disponivel.

No mecanismo de abertura estomatica, a luz azul absorvida pela
zeaxantina, presente nos tilacoides dos cloroplastos das células-
-guarda, ativa as H*ATPases das membranas celulares dessas cé-
lulas. Essas enzimas bombeiam prétons H* para fora das células,
propiciando a abertura de proteinas canais de ions K* e Cl nas pri-
meiras horas da manha para dentro das células-guarda. Isso causa
redugdo de 7t (o potencial osmdtico fica mais negativo) das célu-
las-guarda e entrada de d4gua. Durante o dia, a luz vermelha induz a
fotossintese nos cloroplastos das células-guarda, que passam a sin-
tetizar sacarose, a qual contribui para a redu¢ao de ym. A sacarose
aumenta lentamente pela manha e torna-se dominante em relagao
ao K* durante o dia.

Estudos realizados com plantas mutantes de Arabidopsis
thaliana L. comprovam que a luz azul pode também ser absor-
vida pelos crioptocromos e fototropinas que agem juntamen-
te com as zeaxantinas no processo de abertura dos estdmatos.

YT, YOS, WYS Oou Sim-
plesmente 7 sdo simbo-
los utilizados para fazer
referéncia ao potencial
osmético de uma solu-
¢ao, que é originado pela
presenca de solutos nes-
sa solugao. Quanto maior
a concentragao dos solu-
tos e menor o nimero de
moléculas de agua, mais
negativo fica esse poten-
cial e consequentemen-
te mais negativo sera o
potencial hidrico.



A superexpressdo de um

gene induz ao aumento

da sintese de proteinas
codificadas por esse gene. Os
criptocromos e fototropinas
sdo moléculas formadas por
um croméforo e uma proteina.
A superexpressao de genes
que codificam esses receptores
de luz aumenta a sintese das
proteinas que constituem

esses receptores. .

Fotomorfogénese

Plantas mutantes que ndo contém zeaxantinas, criptocromos ou foto-
tropinas apresentaram menores aberturas estomaticas quando com-
paradas as plantas selvagens e plantas que produzem niveis maiores
desses fotorreceptores. Ou seja, uma superexpressio dessas molécu-

las favorece uma abertura estomatica muito maior do que a abertura
estomatica de plantas selvagens (Figura 8.11).
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Figura 8.11 — Abertura estomatica em plantas selvagens e mutantes de Arabidopsis thaliana. (Adaptada de MAO et al., 2005)

Resumo

As respostas induzidas pela luz sdo chamadas de respostas de
fotomorfogénese. Essas respostas dependem da qualidade da luz,
da intensidade e duragdo da luminosidade. Os principais fotor-
receptores sdo os fitocromos, os criptocromos, as fototropinas e
a zeaxantinas. Esses fotorreceptores com exce¢do das zeaxantinas



que sdo carotenoides, sdo considerados cromoproteinas pois pos-
suem um cromoéforo que absorve luz, ligado a uma proteina que
tem acdo enzimatica. Os fitocromos absorvem principalmen-
te a luz vermelha e o comprimento de onda vermelho longo e
participam de respostas, como o desestiolamento, a germinagao de
sementes e a floragao (ver Capitulo 9). Os criptocromos absorvem
luz UV-A e luz azul e também participam das respostas de deses-
tiolamento. As fototropinas absorvem luz azul e estdo envolvidas
com respostas de fototropismo, e a zeaxantina, um carotenoide do
sistema de antenas dos cloroplastos de células-guarda, participa do
mecanismo de abertura estomatica absorvendo luz azul.
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Floracao

Neste capitulo serdo estudados os principais sinais enddge-
nos e exdgenos envolvidos com a indugdo da floragao, prin-
cipalmente o fotoperiodismo e a vernalizagdo, bem como a
influéncia dos hormonios na floragao.







9.1 Introducao

A floragdao ¢ um dos eventos fisioldgicos mais complexos da

vida das plantas. Embora as pesquisas em Biologia Vegetal tenham

avancado muito nas ultimas décadas, esse complicado processo

esta longe de ser desvendado.

A floragao pode ocorrer em poucas semanas apds a germinagao

das sementes nas plantas nao perenes (monocarpicas), que apre-

sentam um ciclo de vida curto e florescem apenas uma vez na vida.

Por outro lado, a floragdo pode ocorrer muitos anos apds a ger-
minagdo da semente, apds a planta completar sua fase juvenil ou

periodo de juvenilidade e estar madura e apta para o florescimento.

E o que acontece com diversas espécies arboreas (Tabela 9.1).

Tabela 9.1 - Comprimento do periodo juvenil em

Espécie
Carvalho
Faia
Hera
Macga
Platano
Rosa
Sequoia

Uva

algumas espécies lenhosas

Comprimento do periodo juvenil

25-30 anos
30-40 anos
5-10 anos
4-8 anos
15-20 anos
20-30 dias
5-15 anos

1ano




A idade e o tamanho da planta sdo fatores intrinsecos (internos)
que podem controlar a floragdo, sem que a planta necessite de si-
nais especiais do seu ambiente, como fotoperiodo, temperaturas
adequadas e outros. Esse mecanismo é conhecido como mecanis-
mo autonomo. Nesse caso, basta a planta atingir certo tamanho ou
idade para estar preparada para florescer.

Durante a floragao e a formagdo de sementes e de frutos, a planta
precisara intensificar a sua fotossintese para produzir as substan-
cias de reserva que serdo armazenadas tanto em sementes como
em frutos. Para isso, ela precisa de uma quantidade de folhas fo-
tossinteticamente ativas que estejam aptas a fornecer as reservas
suficientes para iniciar seu florescimento e possam concluir essa im-
portante etapa de seu ciclo de vida produzindo sementes e frutos.

A floragao pode ser controlada também por sinais ambientais,
como o fotoperiodo (comprimento do dia) ou tratamentos de bai-
xas temperaturas (vernalizacao). Também nesses casos a planta
precisara estar madura fisiologicamente para ser capaz de perce-
ber esses importantes sinais ambientais e responder a eles produ-
zindo flores, sementes e frutos.

Os mecanismos autbnomos e as respostas aos sinais ambientais
ativam mais de 80 genes envolvidos com a floragdo. Esses genes codi-
ficam enzimas envolvidas com mitose, meiose, sintese de hormonios
vegetais, diferenciacdo de meristemas apicais em meristemas florais,
sintese de pigmentos coloridos e substancias volateis aromaticas.

Como a floragdo é um evento que ocorre em determinados pe-
riodos da vida da planta, a meiose, responsavel pela formacao de
graos de polen e oosferas, ndo estard acontecendo sempre na vida
de uma planta, mas somente nessa fase. Entao, devem existir genes
que se expressam apenas nesses periodos e que dependem de me-
canismos autonomos ou de sinais ambientais para se expressarem.

Neste capitulo, estudaremos principalmente o fotoperiodismo,
a vernalizacao e a func¢do de alguns hormdnios na floragao.

O fotoperiodismo e a vernalizacao sdo os mais importantes me-
canismos de resposta ao ambiente para a floragdo. A vernalizagdo é
aresposta de floracao apds o embrido da semente ou os meristemas



apicais receberem baixas temperaturas no ambiente. A radiagdoea

disponibilidade de agua sao sinais ambientais também importantes.

O fotoperiodismo é a resposta ao comprimento do dia. As plantas
medem o fotoperiodo (comprimento do dia) por meio de reldgios
bioldgicos, marcapassos endogenos ou osciladores endogenos. As
plantas possuem ritmos metabdlicos que acompanham a duragéo
do dia e da noite. Esses ritmos sdo chamados de ritmos circadianos.

Os fotorreceptores de luz medem a qualidade e a quantidade
da luz e podem induzir a floragdo. Atualmente, sabemos que os
fitocromos e os criptocromos participam da indu¢ao da floragéo.

9.2 Inducao da flora¢ao pelo fotoperiodo

O fotoperiodismo ¢é a percepc¢ao da durac¢do do dia pelas plan-
tas. Os fitocromos e os criptocromos (ver Capitulo 8) estdo en-
volvidos na percep¢ao do fotoperiodo. Na verdade, a duragao da
noite é mais importante do que a do dia para a flora¢ao.

Os pesquisadores norte-americanos Garner e Allard, na déca-
da de 20 do século XX, propuseram a existéncia de categorias de
plantas quanto a percepgdo de fotoperiodo (Figura 9.1).

Vo

Fotoperiodo
critico

@) Planta de dia curto @ Planta de dialongo

FY BAN

Figura 9.1 — Plantas de dias curtos e plantas de dias longos e o fotoperiodo critico.




Plantas de dias Iongos (PDL) Sao plantas de dias curtos: Glycine max (soja), Cry-
santhemum morifolium, Kalanchoe blossfeldiana,
Zea mays (s6 algumas variedades), Helianthus an-
nus, Gossypium hirsutum.

As plantas de dias longos sao aquelas que flores-
cem quando recebem um ndimero minimo de horas
de luz (fotoperiodo critico) ou horas de luzacima do
ndmero minimo a cada ciclo de 24 horas. Florescem no inicio da primavera ou do outono.
Como exemplo, citaremos algumas espécies de in-
teresse agrondmico que florescem apenas durante
0 outono: crisantemos, café, bico-de-papagaio (Eu-
Florescem principalmente no verao. Como exem- phorbia spp), morangos, primulas.

pIAo, c.itaremos algumas espécies de interesseﬂagro— Plantas de dias neutros (PDN)
nomico que florescem na primavera e no verao: es-

pinafre, algumas batatas, certas variedades de tri- As plantas de dias neutros sao indiferentes ao foto-
go, alface, aveia, cravo, ervilha. periodo e ndo precisam de tratamentos fotoperié-

Plantas de dias curtos (PDC) IR CREdE S,

Sao plantas de dias longos: Avena sativa, Nicotiana
sylvestris, Raphanus sativus.

As plantas de dias curtos sdao aquelas que flores-
cem quando recebem um numero maximo de
horas de luz (fotoperiodo critico) ou horas de luz abai-
xo do nimero méximo a cada ciclo de 24 horas.

O fotoperiodo critico é o nimero maximo de horas de luz para
induzir floragdo em PDC e o nimero minimo de horas de luz
para induzir floragdo em PDL (Figura 9.2).

O fotoperiodo critico de Xanthium strumarium (carrapicho -
PDC) é de 15 horas de luz, ou seja, essa planta floresce quando re-
cebe no maximo 15 horas de luz e no minimo 8,3 horas de escuro
ou mais e tem ciclo indutivo unico, o que significa que basta ela
receber uma tunica vez esse tratamento luminoso para que esteja
induzida a florescer. O Hyocyamus niger (PDL) floresce quando
recebe mais do que 11 horas de luz. O fotoperiodo critico e nime-
ro de ciclos indutivos variam conforme a espécie, e a percep¢ao
fotoperiddica é feita pelas folhas adultas mais basais.

Os pesquisadores também observaram que quando as plan-
tas de dias curtos recebiam lampejos de luz durante seu peri-
odo noturno, sua floragdo era inibida. Se as plantas de dias lon-
gos recebessem tratamentos luminosos mais longos durante seu
periodo noturno, elas continuavam a florescer (ver Figura 9.2).
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Tratamento de luz Resposta de florescimento

PDC PDL

Luz Escuro

Vegetativa lorescimentc
Vegetativa lorescimentc
Vegetativa lorescimentc
Vegetativa lorescimentc
' 24 h {
- J

Figura 9.2 — Efeito de lampejos de luz no periodo noturno em plantas de dias curtos e
plantas de dias longos. (Adaptada de TAIZ; ZEIGER, 2008)

A luz vermelha (1h) aplicada no meio do periodo noturno em
PDL induzia sua floragdao, mas VE inibia. Ja a luz vermelha (pou-
cos minutos) aplicada no meio do periodo noturno em PDC inibia
sua floracao, mas o VE nio inibia.

No século passado, o cientista russo Mikhail Khristoforovich
Chailakhyan (1901-1991) trabalhou intensamente com floragao
durante aproximadamente 60 anos, com Chrysanthemum (PDC)
e outras plantas, e chegou a varias conclusdes.

Ele concluiu que o fotoperiodo é percebido pelas folhas basais
adultas e que as plantas respondem ao fotoperiodo produzindo es-
timulos florais de natureza hormonal. Ele concluiu também que os
estimulos florais sao transportados para o meristema apical, que se
transforma de vegetativo em floral, e que uma tnica folha ou ape-
nas partes da folha sdo capazes de perceber o fotoperiodo e induzir
floracao em Xanthium strumarium L. Asteraceae, (PDC), mas em
outras espécies sao necessarios varios pares de folhas.

Observou que as plantas necessitam de ciclos de fotoperiodos
adequados, mas que algumas requerem apenas um ciclo (ou um
dia), como Xanthium strumarium (PDC). Chailakhyan observou
que as substancias enddgenas produzidas pela planta para a indu-
¢do de floragdo podem ser transferidas de uma planta para outra
por enxertia (Figura 9.3).
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N
Inflorescéncia
masculina \
Planta de Figura 9.3 — Enxertia de apice
Xanthium induzido de Xanthium strumarium
induzida L. para planta ndo induzida.
\ J (Adaptada de TAIZ; ZEIGER, 2008)

Atualmente sabemos que os fitocromos e os criptocromos sao
os pigmentos que estdo envolvidos com a percepg¢ao do fotope-
riodismo para a floragdo. Ainda ndo sdo conhecidas exatamente
todas as fungdes desses pigmentos, mas existem dados obtidos a
partir de plantas mutantes de Arabidopsis thaliana L. e arroz que
mostram o envolvimento desses pigmentos na floragao.

Sabemos que a luz vermelha transforma parte das moléculas de
fitocromos da forma Fv (fitocromo vermelho) para a forma Fve (fi-
tocromo vermelho longo) (ver Capitulo 8). Isso acontece ao longo
do dia, quando as plantas estao recebendo a luz solar. Entao, ao final
do dia, ha certa quantia de fitocromos na forma ativa Fve, em folhas
de plantas que estdao percebendo o fotoperiodo para a floragao.

Durante a noite, parte das moléculas de Fve se transforma len-
tamente em Fv e parte é destruida, havendo entdo um decréscimo
dessa forma de fitocromo no periodo noturno.

As plantas parecem, na verdade, medirem o periodo noturno,
ou seja, distinguem se a sua noite é mais longa ou mais curta.
As plantas de dias curtos ndo podem receber lampejos de luz
durante a noite, na época em que estdo recebendo fotoperiodo
indutivo de floragao, pois sua floragdo sera inibida ou retardada.



Aparentemente, essas plantas devem manter niveis muito baixos

de fitocromos Fve durante a noite, pois quanto maior for a du-
ragdo da noite, maior numero de moléculas desse fitocromo sera
transformado ou destruido.

No entanto, as plantas de dias longos florescem se receberem
tratamentos luminosos de uma hora ou mais durante seu periodo
noturno, o que vai manter mais elevados seus niveis de Fve.

Mas nos dois casos, niveis altos de fitocromo B inibem a flora-
a0, pois esse fitocromo reprime a expressao de genes indutores de
floragdo. J4 o fitocromo A parece promover a floracio. E impor-
tante ressaltar que esses mecanismos sdo altamente complexos e
que existe também a atuacgdo de outros pigmentos fotorreceptores,
como os criptocromos atuando nessas respostas.

Recentemente, pesquisadores trabalhando com expressao de ge-
nes e indugdo floral em Arabidopsis thaliana e arroz observaram in-
teragoes entre fitocromo A, fitocromo B e criptocromo na ativag¢ao
dos genes da floragdo CO, PFT1 e FT na floragdo. O fitocromo A e
o criptocromo ativam o gene CO (CONSTANS). Esse gene codifica
uma proteina fator de transcri¢ao que ativa o gene FT que promove a
floragao. O fitocromo B bloqueia a expressao do gene PFT1, que por
sua vez produz proteinas que ativam a expressao de gene CO (CER-
DAN; CHORY, 2003; HAYAMA; COUPLAND, 2004) (Figura 9.4).

Além disso, os ritmos circadia-

Fitocromo A

Criptocromo

(Planta vegetativa)
N

) nos também atuam no controle
Fitocromo B dessas respostas, existindo genes

que se expressam somente a noite
\/ e outros somente de dia. Portanto,

esse assunto aqui é tratado de for-
< ‘ ma superficial e simples. Outras

informagdes podem ser obtidas em

-

livros-textos mais especializados e

também em pesquisas bibliografi-
cas sobre o assunto.

~@—©

r (oo
J

Figura 9.4 — A interacao entre fitocromos A e B, criptocromos e alguns
genes necessarios a floracdo. (Adaptada de CERDAN; CHORY, 2003)
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9.3 Inducao da floracao pela vernalizacao

Em muitas plantas originadas em regides de climas temperados,
a floracao é induzida pelas baixas temperaturas do inverno. A per-
cepc¢ao das baixas temperaturas é conhecida como vernalizagao,
que, segundo propds Lysenko em 1928, significa um comporta-
mento correspondente a primavera (Figura 9.5).

-

o,
I

Temperatura alta / Temperatura baixa
l\j sementes
Sem frutos |

Nao vernalizada Vernalizada
Nao vernalizada - — Vernalizada
Arvore de regiao

temperada

o

\

Com frutos

Figura 9.5 — O efeito da vernalizacdo em plantas anuais e perenes.

A vernalizagdo é percebida pelos meristemas apicais do eixo
embrionario de sementes ou pelos meristemas apicais caulinares
de plantas perenes. A auséncia de vernalizagdo causa atraso na flo-
racao de plantas em roseta, que ndo alongam seus caules e nao
desenvolvem um eixo ou escapo floral. As temperaturas eficientes
para induzir a floracio estdo entre zero até 10°C, com temperatu-
ras otimas entre 1 e 7°C. Para inducao de floragao, a planta precisa
receber varias semanas de exposi¢ao as baixas temperaturas.

A vernalizagdo esta relacionada também ao fotoperiodo especi-
fico, principalmente aos dias longos. Por exemplo, a vernaliza¢ao



seguida por dias longos induz flora¢ao no inicio do verao em trigo

de inverno e Hyoscyamus niger. Em outros casos, a vernalizacao
de meristemas pode induzir floracao mesmo sem a planta receber
fotoperiodos indutivos.

Em geral, as plantas anuais sdo vernalizadas quando plantulas,
enquanto as plantas bianuais sdo vernalizadas apos a primeira es-
tagdo de crescimento.

Como exemplos de espécies que precisam passar por um periodo
de frio antes da ocorréncia do florescimento, podem ser citadas:
alface, beterraba, ervilha, espinafre, repolho, salsdo. Acredita-se
que podem ser vernalizados apenas os tecidos que possuem célu-
las em divisao.

Estudos realizados com Arabidopsis thaliana mostram que em
plantas ndo vernalizadas ocorre expressao de um gene denomi-
nado de FLC (l6cus C de florescimento). Esse gene retarda o flo-
rescimento, e as plantas precisam crescer vegetativamente por um
tempo bem mais longo e adquirir um elevado numero de folhas
para florescer. Em plantas vernalizadas, o RNA mensageiro desse
gene nao foi observado, e as plantas florescem bem mais cedo.

9.4 Horménios envolvidos com floracao

Chailakhyan (1901-1991) propds a existéncia do florigeno ou
hormonio de floragdo que seria constituido de giberelinas e ante-
sinas. As antesinas nunca foram isoladas e purificadas. Mas é bem
conhecido o fato de que as giberelinas podem substituir a necessi-
dade de indugao fotoperiddica em algumas plantas de dias longos,
cuja floragdo é acompanhada pelo alongamento de caule floral, em
plantas que na fase vegetativa sao rosetas, como alface e repolho
(ver Capitulo 7). Em plantas de espinafre (Spinacia oleracea) foram
observados aumentos de cinco vezes nos niveis de GA, em plan-
tas mantidas em dias longos. O etileno comprovadamente ¢ capaz
de induzir a floragdo em abacaxizeiro. As citocininas aumentam
a atividade mitdtica, mas nao induzem a floragdo de mostarda
(Sinapis alba), que é uma planta de dia longo. Nas plantas de mos-
tarda também foram verificados aumentos nos niveis de poliami-
nas, uma nova classe de hormdnios vegetais.



Existe interagdo entre giberelinas e vernalizagdo. As giberelinas
aplicadas exogenamente podem substituir os tratamentos de ver-
nalizacdo em alface, cenoura, nabo, mostarda, rabanete e repolho
e acelerar o florescimento dessas plantas.

Sem duvida, existe uma interagdo entre fotoperiodismo, fitocro-
mos, criptocromos, vernalizagdo e a biossintese de hormonios ve-
getais, que por sua vez podem estar envolvidos com a ativag¢ao ou
repressao de genes envolvidos com floragao (Figura 9.6).

Resumo

Uma planta para estar apta para florescer precisa passar por um
periodo de desenvolvimento vegetativo conhecido como periodo
juvenil, que é altamente variavel. Apos esse periodo, a planta acha-
-se apta a florescer desde que esteja se desenvolvendo em condi-
¢oes de boa disponibilidade de agua, nutricdo e luz para realizar a
fotossintese. Algumas plantas vao florescer sem a necessidade de
estimulos ambientais. Essas plantas florescem por mecanismos au-
tonomos. Outras s6 irdo florescer se receberem estimulos ambien-
tais especificos, como o fotoperiodo adequado ou a vernalizac¢ao.
O fotoperiodo é percebido pelo sistema de fitocromos e cripto-
cromos, por mecanismos que ainda nao sdo bem conhecidos. A
vernalizacdo ¢ percebida pelos meristemas apicais de embrides de
sementes ou caules. Esses mecanismos atuam por meio da repres-
sao de genes inibidores e da indugao de genes indutores da flora-
¢a0. Os hormonios vegetais participam da promocao da floracao.
As giberelinas promovem a floragdo em plantas fotoperiddicas de
dias longos (PDL) ou de plantas que necessitam de vernalizagao.
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Germinacao de sementes

Neste capitulo, estudaremos a estrutura das sementes, os
fatores necessdrios a germinagdo, os principais eventos meta-
bolicos durante a germinagdo e os mecanismos de dorméncia
em sementes.







10.1 Introducao

A germinagdo de sementes ¢ o processo pelo qual essas unida-

des de dispersdo, que sdo geralmente dispersas da planta-mae com

baixa ou nenhuma atividade metabdlica, retomam seu metabolis-

mo quando recebem as condi¢des ideais. Durante esse processo,

os embrides se desenvolvem e dao origem a uma pequena planta

ou plantula. Para entendermos um pouco sobre a germinagdo de

( N
Tegumento \ Endosperma
Cotilédone // Gémula
Cauliculo s
* |
Radicula ‘
Tegumento
Cotilédone
Plumula
Cauliculo
Radicula
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Figura 10.1 — Estrutura de sementes de dicotiledéneas e
monocotiledoneas.

sementes, ¢ importante conhecermos um pou-
co de sua estrutura, dos requisitos necessarios
a germinagdo e dos mecanismos de dorméncia
e controle da germinagao.

10.2 Formacao e estrutura das
sementes

As sementes sdo geralmente formadas por
um embrido, pelo endosperma ou perisperma
e pelo tegumento, testa ou casca.

O embrido é formado pela raiz embriondria,
hipocétilo (ou cauliculo) ligado a um ou mais co-
tilédones e apice com as primeiras folhas verda-
deiras (plumula ou gémula). O endosperma ou
perisperma é um tecido extraembrionario que
pode estar presente ou ausente e possuir muitas
ou poucas substancias de reserva (Figura 10.1).



O tegumento, a testa ou a casca sdo sindnimos para o tecido que

reveste a semente.

O ovario de uma flor é formado pela parede, tegumentos, chalaza

ou calaza, funiculo, micrépila e 6vulos. Os dvulos ou sacos embrio-

narios sdo formados por oito células: trés células antipodas, dois

nucleos polares, uma célula-ovo (oosfera) e duas células sinérgides.

Os graos de pdlen germinados sdo formados pelo tubo polinico,

dois nucleos espermaticos e um nucleo vegetativo (Figura 10.2).
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Figura 10.2 — Partes de uma flor, grdo de pélen germinado, évulo e saco embrionario.

O embrido é formado pela fertilizacdo do évulo com o pri-

meiro nucleo espermatico ou nucleo germinativo do tubo poli-
nico. O endosperma ¢é formado pela fusio de dois nicleos pola-
res com o segundo nucleo espermadtico polinico. O perisperma

(quando presente) é formado pelo envelope do nucelo, e a testa

ou casca ¢ formada por um ou ambos os tegumentos do évulo.
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Esse processo é chamado de dupla fecunda¢ao. O embriao sera
diploide (2n) e o endosperma, triploide (3n). O acido abscisico
contribui para o desenvolvimento das sementes, pois induz a sin-
tese de proteinas de reservas em endospermas e cotilédones, como
visto no Capitulo 7 (Figuras 10.3 e 10.4).
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Figura 10.4 — Embriogénese de Arabidopsis thaliana.

A parede do ovario vai formar o fruto. Ela desenvolve-se em peri-
carpo, o qual é formado por trés camadas: exocarpo (ou epicarpo),
mesocarpoeendocarpo (Figural0.5). Algunsfrutos,comoabanana
(Musa acuminata Colla, Musaceae) e o abacaxi (Ananas comosus(L.)
Merr, Bromeliaceae) podem formar-se sem fecundagao prévia e,
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portanto, nesse caso, ndo possuem sementes. Sao chamados frutos
partenocarpicos. O desenvolvimento da parede do ovario que ori-
gina o fruto é controlado pelas auxinas, giberelinas e citocininas
produzidas pelo embrido em desenvolvimento, e a maturagiao do
- : ileno, vi . .
fruto é induzida pelo etileno, como vimos no Capitulo 7. Por outro
, I /) . u
lado, a presenca de acido abscisico nas sementes impede que elas
germinem dentro dos frutos, processo conhecido como vivipari-
. J& . IV , V- 7 .-
dade. Esse processo é indesejavel, tanto do ponto de vista ecologi
co quanto agricola. Ecologicamente as plantulas formadas dessa
maneira nao sobrevivem, e do ponto de vista agricola a produgéo
de graos, como o trigo, para a fabricagdo de farinha, é perdida.

Quanto as partes da semente que armazenam as reservas, estas
podem ser endospérmicas, quando as substancias de reserva estao
principalmente no endosperma ou no perisperma, por exemplo, as
sementes de mamona, ou cotiledonares, quando as substancias de
reserva estdo principalmente nos cotilédones, por exemplo, o feijao.

As principais substancias de reserva da maioria das plantas cul-
tivadas sdo os carboidratos. Nas sementes, predominam amido,
hemiceluloses celulares, celulose e pectinas de paredes, dissaca-
rideos e oligossacarideos da série rafinose que iniciam a respira-
¢ao celular e encontram-se soluveis nos citoplasmas das células do
embrido. As gorduras e os 6leos sdo também importantes fontes de
substancias de reserva, principalmente os triacilglicerois ou trigli-
ceridios (dleos), fosfolipidios, glicolipidios e esterois.

As sementes de cereais, como milho, trigo, aveia, centeio, arroz
e sorgo, constituem a primeira fonte mundial de proteinas vege-
tais, e as sementes de leguminosas sdo as segundas fontes.

A Tabela 10.1 mostra a distribui¢do das substincias de reserva
em cariopses de milho. A Tabela 10.2 apresenta os percentuais de
substancias de reserva para algumas importantes sementes utili-
zadas como alimentos ou para a producao de dleos alimenticios.

Endocarpo

Figura 10.5 — O abacate (Persea

americana Mill, Lauraceae) é um
exemplo de fruto tipo baga que
apresenta apenas uma semente.
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Tabela 10.1 - Distribuicao das substancias de reserva do milho (%)

Reservas Grdo inteiro car::::;pee;r;:;na Embrido e escutelo
Amido 74 88 9
Oleos 4 <1 31
Proteinas 8 7 19

algumas espécies cultivadas - Composi¢ao média (%)

. Tabela 10.2 - Composicao de proteinas, 6leos e carboidratos em

Proteinas Oleos  Carboidratos  Orgao de reserva

Centeio 12 3 76 Endosperma
" Milho 10 5 80 Endosperma
g Aveia 13 8 66 Endosperma
- Cevada 12 2 76 Endosperma

Trigo 12 2 75

@ Fava 23 1 56 Cotilédone
_é Ervilha 25 6 52 Cotilédone
%, Amendoim 31 48 12 Cotilédone
= Soja 37 17 26 Cotilédone
§ (Bmscs‘;?‘c’;‘:jgpus) 21 48 19 Cotilédone

10.3 Fatores necessarios a germinagao

Quanto a posicao dos cotilédones logo apos a emergéncia das
plantulas, a germinagdo pode ser classificada como: epigea, quan-
do os cotilédones emergem do solo, por exemplo, feijao; hipogea,
quando os cotilédones permanecem subterraneos, por exemplo,
milho (Figura 10.6).

Os trés fatores indispensaveis para a germinagdo das sementes
sdo: agua, oxigénio e temperaturas amenas (25°C).

Quando a germinacao inicia?

A germinagao inicia com a absor¢do de agua pelas sementes,
processo conhecido como embebigdo. Finaliza com o inicio do
alongamento do eixo embriondrio, geralmente radicula.
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Germinagao epigea Germinagao hipégea

Uma semente viva, que ndo estd em processo germinativo, €
chamada de quiescente, esta em repouso e sua atividade metabo-
lica é muito baixa.

Sementes que sdo dispersas apresentando um baixo teor de agua
(de 5a 15%) sao chamadas de sementes ortodoxas. Exemplos: mi-
lho, feijdo e a maioria das espécies cultivadas.

Por outro lado, a grande maioria das sementes das florestas
tropicais é dispersa, apresentando um elevado teor de agua e um
metabolismo ativo. Essas sementes sdao chamadas de sementes re-
calcitrantes. Exemplos: Cocus nucifera (coco), Theobrama cacau
(cacau), Rhizofora mangle, Coffea ardbica (café), Hevea brasiliensis
(seringueira).

Sementes viaveis quando ndo germinam em condigdes favora-

veis (d4gua, O, e temperaturas apropriadas) estdo dormentes.

Germinabilidade é o termo utilizado para expressar a germinagao
de sementes, que geralmente é expressa em porcentagem, que deve
ser determinada a intervalos regulares de tempo ou diariamente.

Figura 10.6 — Germinacao epigea
(feijéo) e hipdgea (milho).



Germinacao (%)

Figura 10.7 — Modelo de curva de germinagdo.
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nagdo, que geralmente sao sigmoides
(em forma de S) (Figura 10.7).

10.4 Eventos metabolicos durante a germinacao

A germinacao inclui uma série de eventos, geralmente a hidra-
tacdo de proteinas, carboidratos e acidos nucleicos, alteracdes de
estruturas celulares, ativagdo de respiracao, sintese de macromolé-
culas e alongamento celular.

A hidrdlise de substancias de reservas na plantula é considera-
da como um processo pos-germinativo, ou seja, um processo que
ocorre na plantula que ja emergiu.

A absorc¢ao de agua pelas sementes € a etapa inicial da germi-
na¢do. O oxigénio necessario ao metabolismo ¢é absorvido, junta-
mente com a dgua, na qual se acha diluido. As sementes ortodoxas
absorvem um volume de agua equivalente a duas ou trés vezes o
seu peso seco. As curvas de absor¢do de agua e de oxigénio sao
trifasicas, e a absor¢do da agua depende do potencial hidrico da
semente: \y = Y1 + yp + ym, onde y é o potencial hidrico da
semente; Y7 é o potencial de soluto, gerado pelas micromoléculas
e sais soltveis; yp é o potencial de pressdo, pressao de turgor, ou
pressdo de turgescéncia, gerada pela pressao da dgua presente nas
sementes; ym ¢é o potencial matricial, gerado pelas macromolé-
culas, como carboidratos, proteinas e acidos nucleicos, que estao
extremamente desidratadas nas sementes quiescentes.



Na fase I, o ym ¢ muito negativo, e o y da semente ortodoxa
esta ao redor de -100 MPa. Nessa fase, a embebicdo é consequén-
cia das forcas matriciais geradas pelas macromoléculas que estao
extremamente desidratadas. A absor¢do da agua independe de a
semente ser viavel ou ndo, dormente ou nao, caso nao haja restri-
¢do a entrada de agua pelo tegumento da semente.

Na fase II ou lag phase, a embebicdo das sementes esta conclui-
da, e 0 y das sementes ndo excede -1 a —1,5 MPa. Nessa fase, even-
tos metabdlicos preparam a emergéncia da radicula de sementes
nido dormentes ou dormentes; se a semente for novamente desi-
dratada, ndo perdera a viabilidade.

A fase III ocorre somente em sementes nao dormentes e vivas,
pois depende do metabolismo ativo. Ocorre alongamento de ra-
dicula pelo aumento da absor¢do de agua devido a diminuigao de
yos das células da radicula. Isso acontece, pois comeca a ocorrer
hidrélise de substdncias de reserva, gerando micromoléculas so-
laveis, que atraem agua por osmose. Esse evento é considerado
como pos-germinativo. Nessa fase, se as sementes forem desidra-
tadas perderdo a viabilidade.

A Figura 10.8 mostra os principais eventos do metabolismo que
ocorrem durante as trés fases da embebicao das sementes.

As temperaturas 6timas para a germinagao estao entre 20 e 30°C,
pois sdo ideais para a ativagdo de enzimas hidroliticas de reservas
e enzimas do metabolismo celular (Tabela 10.3). As temperatu-
ras 6timas sdo aquelas que permitem as maiores porcentagens de
germinac¢ao, no menor intervalo de tempo. Entretanto, sementes
podem germinar em temperaturas abaixo ou acima das dtimas,
porém a germinagao sera mais lenta.
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Tabela 10.3 - Temperaturas maximas e minimas para a germinacao de

alguns cultivares e variedades das espécies

Temperatura °C

Espécie Familia Nome vulgar Minima Méxima
Allium porrum L. Liliaceae Alho-poré 7 23
Apium graveolum (cv. Golden) Umbelliferae Salsdo 10 15
Brassica oleracea L. Cruciferae Repolho 4 42
Dolichos biflorus L. Fabaceae Feijao-fradinho 6 42
Gypsophila perfoliata L. Caryophyllaceae Gypsophila 2 40
Lychnis flos-cuculi L. Caryophyllaceae 9 35
Lycopersicon esculentum L. Solanaceae Tomate 12 36
Silene gallica L. Caryophyllaceae Silene 2 32
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10.5 Dorméncia e controle da germinacgao

A dorméncia de sementes ¢ um bloqueio da germinagao produ-
zido pela prdpria semente. Esse bloqueio é benéfico, pois permite
que sementes germinem em épocas e locais apropriados. As se-
mentes dormentes necessitam de tratamentos especiais indutores
da germinacdo, como luz, temperaturas alternadas ou temperatu-
ras baixas, escarificacoes e lixiviagdes.

As dorméncias podem ser divididas em: dorméncia imposta pe-
los tecidos extraembrionarios ou exdgena; dorméncia do embrido
ou endogena.

10.5.1 Dorméncia imposta pelos tecidos
extraembrionadrios ou exégena

A dorméncia exdgena ¢é caracterizada por um bloqueio da ger-
minagdo imposto pelo endosperma, pericarpo e 6rgaos extraflo-
rais que funcionam como barreira fisica, mecanica ou quimica,
impedindo a emergéncia do embrido (Figura 10.9).

( N
Cuticula cerosa e subcuticula
de suberina

Macroesclereides com

Testa lignina e taninos

Osteosclereides

Endosperma .
P Células de aleurona

N\ J
Figura 10.9 — Esquema de corte de testa de semente com dorméncia exégena.

Nessa categoria de dorméncia, embrides isolados conseguem
germinar em meios de cultura.

Esse tipo de dorméncia gera:

a) Dificuldade na absor¢do de agua, pois os tegumentos sao extre-
mamente duros e impermeaveis.



Figura 10.10 - A esquerda,
semente de garapuvu
escarificada mecanicamente
com lixa grossa ap6s uma
semana de semeadura; a direita,
semente intacta. (Fotografia
feita no Laboratério de Fisiologia
Vegetal do Departamento de
Botanica da UFSC).

b) Resisténcia mecéanica, que se caracteriza pelos endospermas
serem rigidos e dificultarem a perfuragdo dos tegumentos
pela radicula.

c) Dificuldade em absorver oxigénio, pelos mesmos motivos.

d) Dificuldade na liberagdo de inibidores de germinagao presen-
tes nos tegumentos, que impedem a germinagao da semente.

No ambiente, essa dorméncia pode ser quebrada ou eliminada
pelas alternancias de temperatura entre dia e noite, pela infesta-
¢do das sementes pelos microrganismos do solo, pela abrasdo das
sementes pelas particulas do solo, pelas altas temperaturas (quei-
madas) que podem chamuscar e perfurar as testas duras, pela lixi-
viagao durante chuvas prolongadas, que pode eliminar inibidores
presentes nas testas, e também pela passagem pelo trato digestivo
de animais, como aves, mamiferos e alguns répteis.

Em laboratorio, as sementes podem ser escarificadas: quimi-
camente, pela imersdo em 4cido sulfarico concentrado (H,SO,);
mecanicamente, pela abrasdo da testa das sementes em lixa gros-
sa; ou termicamente, pela imersao rapida em agua fervente e ime-
diatamente em agua fria ou pela alternancia entre temperaturas.
(Figura 10.10).

10.5.2 Dorméncia do embriao ou endégena

No caso das sementes que possuem dorméncia endégena, algu-
mas nao possuem o embrido completamente desenvolvido duran-
te sua dispersao, podendo apresentar o embrido no estadio globu-
lar ou um pouco mais desenvolvido (ver Figura 10.4).

Um outro tipo de dorméncia enddgena ¢é a presenca de inibido-
res de germinacdo nos cotilédones, sendo o ABA (4cido abscisico)
0 mais comum em sementes. Essas sementes dormentes teriam in-
capacidade de transcrever genes necessarios a germinagao devido
a repressdo de certos mRNA.

Nas sementes que apresentam a dorméncia endogena, alguns
fatores ambientais podem elimina-la, como um periodo em que a
semente deve permanecer em repouso num ambiente seco, relati-
vamente quente e bem oxigenado, durante o qual ela completa sua



maturacdo. Esse tratamento é conhecido como pds-maturagio.
As sementes, que geralmente apresentam entre 18 a 20% de umi-
dade, secam lentamente e perdem a dorméncia apos poucos dias,
semanas ou muitos meses (Tabela 10.4).

Algumas espécies originadas de regides de climas temperados
necessitam passar um periodo em que devem estar hidratadas, ge-
ralmente cobertas por pequena camada de solo ou estrato e man-
tidas em baixas temperaturas (1-10°C), durante algumas semanas.
Esse tratamento é conhecido como estratificagdao. Durante esse
tratamento, a semente desenvolve a capacidade para sintetizar gi-
berelinas, como ja foi observado para as sementes de aveld, que
devem permanecer por 42 dias a 5°C e posteriormente em tempe-
ratura acima de 20°C (Tabela 10.5).

Outras espécies necessitam perceber as temperaturas alternan-
tes no campo. Durante o dia, as temperaturas podem ser bastan-
te altas e durante a noite, bem mais baixas. Essa oscilacao causa
alteracoes no metabolismo das sementes, ainda ndo muito bem
compreendidas, mas que levam a germinagéo.

Existem sementes que necessitam de luz ou de escuro para ger-
minar. Essas sementes exibem fotoblastismo. A germina¢ao des-
sas sementes é controlada pela luz, que é absorvida pelos fitocro-
mos (ver Capitulo 8).

As que necessitam de luz sdo chamadas de sementes fotoblasti-
cas positivas. Esse mecanismo é comum em sementes de pequeno
porte que possuem um pequeno acumulo de substancias de re-
serva. As plantulas necessitam iniciar os processos de fotossinte-
se rapidamente apos a emergéncia dos cotilédones, pois possuem
poucas substincias de reserva e, portanto, as sementes ndo podem
germinar cobertas pelo solo, pois as plantulas morreriam rapida-
mente. Como exemplo, temos espécies do género Miconia (Melas-
tomataceae) e muitas espécies consideradas como ervas daninhas:
Bidens pilosa L. (Asteraceae), conhecida como picao-preto; Stevia
rebaudiana Bert. (Asteraceae), planta da qual se extrai o esteviosi-
deo; diversas espécies de Phyllanthus (Euphorbiaceae), conhecidas
como quebra-pedra.
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Outras espécies necessitam de escuro ou pouca luz e sio co-

nhecidas como sementes fotoblasticas negativas. Como exemplo,
temos as sementes de maxixe (Cucumis anguria L.), uma cucurbi-
tacea utilizada na alimentacao.

Outras sementes podem ter sua dorméncia eliminada pela lava-
gem em dgua corrente, que remove inibidores quimicos de cotilé-
dones. O inibidor de germina¢ao mais comum ¢ o acido abscisico
(ABA), e os promotores de germina¢do mais comuns sdo as gibe-
relinas (GAs), as citocininas e o etileno.

Tabela 10.4 - Efeito da temperatura na pds-maturagao de
sementes de arroz (Oriza sativa L., Poaceae)

Tabela 10.5 - Aumento da capacidade de sintetizar giberelinas
apos tratamento de estratificacao de sementes de avela
(Corylus avellana L., Betulaceae)

Controle 1,02 <0,01
42 dias em 5°C 0,12 <0,01
42 dias em 5°C e 8 dias em 20°C 4,92 3,06

Resumo

As sementes sao geralmente formadas por um embrido, pelo en-
dosperma ou perisperma e pelo tegumento, testa ou casca. Para que
uma semente germine, sao necessarios dgua, oxigénio e temperaturas
amenas. Esses requisitos sdo necessarios para ativar o metabolismo



celular dos embrides das sementes e iniciar a hidrolise das substan-
cias de reserva. Uma semente é chamada de quiescente quando é
dispersa da planta-mae e estd apta para germinar se receber agua,
oxigénio e temperaturas adequadas. Uma semente que ao ser dis-
persa da planta-mde recebe esses tratamentos, mas ndo consegue
germinar deve estar dormente. As sementes podem apresentar dor-
méncia exdgena ou dorméncia endégena. As dorméncias podem ser
quebradas ou sobrepujadas por tratamentos, como a escarificagdo
(dorméncia exdgena) e a pds-maturagdo (dorméncia enddégena).
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