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Apresentacao

As raizes sao cruciais para a aquisicao de nutrientes e agua, e
sao potenciais alvos para aumentar a produtividade de plantas
em diversas condicoes de crescimento. Um dos desafios do
melhoramento é realizar a fenotipagem adequada, rapida e com
preco acessivel e selecionar a caracteristica radicular desejavel
em razao da dificuldade de avaliacao das raizes abaixo da

terra. Conhecer o sistema radicular e sua complexa regulacao

é fundamental para o desenvolvimento de marcadores
moleculares que permitirdo um maior avanco no melhoramento
de plantas, por meio da modificacao de caracteristicas
radiculares. O trabalho “Controle genético do sistema

radicular de plantas” aborda os principais mecanismos do
complexo controle de formacao genética do sistema radicular
de plantas, descrevendo os principais genes envolvidos no
desenvolvimento de cada tipo de raiz.

Antonio Alvaro Corsetti Purcino
Chefe-Geral
Embrapa Milho e Sorgo
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Introducao

A raiz é responsavel pela ancoragem fisica da planta no solo,
aquisicao de nutrientes e agua, além de ser ponto de interagao
com microrganismos. As raizes sao estruturas modulares, o
que as torna extremamente capazes de detectar alteracoes
ambientais e responder a mudancgas sazonais e climaticas, a
variacao nutricional e a compostos toéxicos no solo (HODGE

et al., 2009). A arquitetura do sistema radicular, que pode ser
definida como a configuracao espacial do sistema radicular, é
uma caracteristica complexa, cujas mudangas podem ocorrer
sem necessariamente alterar a biomassa da raiz (FITTER, 1991;
JUNG; MCCOUGH, 2013). Quando o sistema radicular se adapta
ao meio, especialmente sob estresse hidrico ou nutricional, ha
maior estabilidade na producao (GLOVER et al., 2007; GEWIN,
2010; JUNG; MCCOUGH, 2013).

O desenvolvimento radicular esta relacionado a mecanismos
genéticos e fisioldgicos, porém a maioria dos estudos tem
como alvo a raiz primaria e lateral, que sao as raizes que
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compoem o sistema radicular da planta modelo Arabidopsis
thaliana. Apesar dos avancos nos estudos genéticos e
moleculares relacionados ao desenvolvimento das raizes
seminais e coronais dos cereais, ainda € pequeno o numero

de genes isolados e associados com a formacao dessas

raizes. Apesar de o sistema radicular de monocotileddneas

e dicotiledoneas ser diferente, alguns aspectos da

regulagcao hormonal e as familias génicas envolvidas com o
desenvolvimento radicular sao conservados (HOCHHOLDINGER
et al., 2004a; COUDERT et al., 2010).

O sistema radicular de modo geral é dividido em raizes
embriondrias e pos-embrionarias (Figura 1), que sao
classificadas de acordo com o tempo de emergéncia. As raizes
primarias e seminais sao originadas na fase embrionaria,
enquanto que as raizes laterias e adventicias sao pos-
embrionarias. Nos cereais, as raizes adventicias sao dividadas
em nodais, coronais e aéreas, sendo que estas ultimas
aparecem na planta adulta (HOCHHOLDINGER et al., 2004b).

Diferentes regioes e tecidos que dependem do estagio de
desenvolvimento da planta podem ser identificados nas

raizes. A coifa representa a regiao terminal que protege o
meristema apical; a zona meristematica é formada por células
meristematicas em divisao; a zona de alongamento é formada
pelo meristema primario e a zona pilosa ou de diferenciagcao

€ constituida por células que ja se diferenciaram e se
transformaram em tecidos definitivos, além de ser o local onde
se diferenciam os pelos radiculares (Figura 2) (RAVEN et al.,
2014).
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Raizes coronais

Raizes seminais

Raizes laterais

Raizes laterais

Raiz primaria

Raiz primaria

Figura 1. Sistema radicular precoce de dicotiledéneas e
monocotileddneas. (A) Tabaco e (B) Milho. Os principais tipos
radiculares estao indicados por setas.
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Figura 2. Regides e principais tecidos que constituem a raiz.

A arquitetura do sistema radicular descreve a organizacao das
raizes em determinada condicao e é um fator fundamental para
a eficiéncia na aquisicao de agua e nutrientes (SMITH; DE SMET,
2012). A arquitetura leva em conta dois conceitos importantes:
o formato do sistema radicular e sua estrutura. A forma define
a localizagao das raizes no espaco e 0 modo como o sistema
radicular ocupa o solo. A sua quantificacao normalmente é
feita medindo-se varidaveis como profundidade da raiz primaria,
comprimento ou area de superficie total ou volume total ou

em classes e diametro médio. Ja a estrutura de raiz descreve a
variedade dos seus componentes (raizes e seus segmentos) e
suas relagcoes, como a sua topologia, conexao entre as raizes e
gradientes (HODGE et al., 2009). O sistema primario radicular
domina na fase inicial do desenvolvimento, principalmente nos
cereais, enquanto nos estagios tardios o sistema adventicio
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predomina, e ambos os sistemas sao modulados por condi¢gdes
ambientais (HOCHHOLDINGER et al., 2004b).

Considerando a complexidade do sistema radicular, essa
revisao procura abordar parte da regulacao génica relacionada
com cada tipo de raiz que forma o sistema radicular das plantas
e que esta sumarizado naTabela 1.
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Raizes Embrionarias

Raiz Primaria

A raiz primaria é o primeiro tipo de raiz a emergir tanto em
dicotiledoneas quanto em monocotiledoneas e é derivada

do tecido meristematico formado embrionariamente. Apesar
de existir uma variacao organizacional entre dicotiledoneas

e monocotiledéneas, em ambas a raiz primaria é composta
pelo xilema e floema dentro de uma coluna vascular e pelo
periciclo, que constituem a estela, que é rodeada por camadas
concéntricas de tecido da epiderme, do cortex e da endoderme
(SMITH; DE SMET, 2012). Todas as raizes, incluindo as primarias,
possuem um tecido meristematico na sua ponta onde se
encontra um conjunto de células estaminais que servem

como uma base para a formacgao de outros tipos celulares

da raiz. Ainda dentro do meristema apical, existe uma area

que é constituida por um grupo de células que raramente

se dividem, o centro quiescente, mas que sao responsaveis
pela sinalizacao de respostas a estimulos externos e pela
organizacao populacional das células estaminais (DOLAN et al.,
1993; SMITH; DE SMET, 2012).

Os tecidos da raiz primaria de cereais, como o milho e o arroz,
tendem a ser maiores e mais complexos, podendo ter de 10

a 15 camadas de células corticais quando comparados com o
de Arabidopsis, que possui apenas uma unica camada. Além
disso, a quantidade de células no centro quiescente também é
variavel entre monocotiledoneas e dicotiledoneas. Enquanto
o milho possui de 800 a 1.500 células no centro quiescente,
Arabidopsis possui apenas quatro (DEN HERDER et al., 2010;
HOCHHOLDINGER et al., 2008).

13
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A iniciacao da raiz primaria ocorre durante a embriogénese
através da especificagao de uma unica célula superior do
suspensor, denominada hipofise. Essa célula gera o centro
quiescente, através de divisao celular assimétrica, formando
o meristema da raiz primaria (DE SMET et al., 2010b). Esse
meristema primario, composto por células quiescentes

e estaminais, da origem a todas as células e tecidos

que compoem a raiz. A divisao celular, combinada com
alongamento e diferenciacao, é responsavel pelo crescimento
continuo e desenvolvimento da raiz (JIANG; FELDMAN, 2005).

O processo de formacgao e desenvolvimento das raizes envolve
varios fitormodnios, tais como as auxinas, citocininas e acido
abscisico. A auxina é necessaria tanto para a iniciagao da

raiz primaria quanto da lateral (PERET et al., 2009; DE SMET
et al., 2010a; LAU et al., 2009; LAVENUS et al., 2013). Ela
regula a iniciagao embrionaria da raiz primaria através da
acao PIN-FORMED (PIN7) e do fator de resposta a auxina
AUXIN RESPONSE FACTORS5 (ARF5), do fator de transcricao
MONOPTERQOS (MP) e dos inibidores de auxina, IAA12 e
BODENLOS (BDL) (HAMANN et al., 2002; RADEMACHER et al.,
2012). A sinalizagao da auxina depende da acao coordenada
de sua biossintese, transporte e conjugacao. A auxina pode
ser sintetizada nas folhas jovens e cotilédones (JUNG et al.,
2001) e ser transportada pela mesma via de longa distancia
que transporta os carboidratos. Apesar disso, o entendimento
do seu papel no desenvolvimento foi através de estudos em
6rgaos dreno, e mais especificamente em regidoes como o apice
radicular, onde as células sao indiferenciadas e o movimento
da auxina através do apoplasto nao é impedido pela parede
celular secundaria. O transporte polar de auxina é resultado
da acao coordenada de varias proteinas de membrana que
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facilitam seu influxo, como a AUXIN RESISTANT1 (AUX1) e
LIKE-AUX1 (LAX1) (BENNETT et al., 1996; SWARUP et al., 2001)
e efluxo, como os membros da familia P_GLYCOPROTEIN

ABC transporter (GEISLER; MURPHY, 2006) e PIN-FORMED
(PIN) (PETRASEK et al., 2006). O gradiente de auxina gerado

e fundamental para estabelecer e manter os primérdios
radiculares (BENJAMINS; SCHERES, 2008). Os genes
PLETHORA (PLT1-4) representam um subclado dos fatores de
transcricao AP2, que sao necessarios para a definicao do nicho
de células estaminais da raiz (AIDA et al., 2004), cuja atividade
€ altamente correlacionada com os niveis de auxina. O seu
padrao de expressao coincide com os genes SCARECROW
(SCR) e SHORTROOT (SHR), responsaveis pela formacao do
padrao radial das raizes (BENFEY et al., 1993; DI LAURENZIO et
al., 1996).

O fator de transcricao MONOPTEROS, através da regulacao
positiva da expressao de PIN-FORMED 1 (PIN1), um
transportador de efluxo da auxina, promove o transporte

da auxina do embriao para o precursor da hipofise,
proporcionando, sinais para a diferenciacao da raiz (BENKOVA
et al., 2003; WEIJERS et al., 2006). Na ponta da raiz primaria
madura, MONOPTEROS e PIN3 possuem um papel fundamental
na regulacao da diferenciacao das células estaminais (DING;
FRIML, 2010; ZHANG et al., 2010).

As citocininas estao envolvidas no processo de divisao celular e
também possuem participacao fundamental na iniciacao da raiz
primaria, controlando a especificacao das células estaminais

da raiz de forma antagdnica a auxina. A perda da funcao de
ARABIDOPSIS RESPONSE REGULATOR (ARR), ARR7 e ARR5, ou
a sinalizacao ectdpica de citocinina nas células basais durante
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a embriogénese, resulta em um sistema de células estaminais
defeituosas (MULLER; SHEEN, 2008). No meristema da raiz
primaria, a citocinina promove a diferenciacao das células por
repressao da auxina e do seu transporte, controlando assim

o tamanho do meristema da raiz primaria (DELLO IOIO et al.,
2007). Outro fitormonio, o acido abscisico, promove a ativacao
do centro quiescente e inibe a diferenciacao das células
estaminais (ZHANG et al., 2010).

Além dos hormoénios, alguns fatores de transcricao e

proteinas quinases participam do processo de formacao e
desenvolvimento da raiz primaria, pois sao capazes de estimular
e/ou controlar uma sucessao de cascatas sinalizadoras,
influenciando os destinos celulares nos meristemas e nas
regioes vizinhas a eles (SCOFIELD; MURRAY, 2006; DAVID-
SCHWARTZ; SINHA, 2007). Os fatores de transcricao PLETHORA
1 (PLT1), PLT2, PLT3, BABYBOOM (BBM), WUSCHEL-RELATED
HOMEOBOX 5 (WOX5) sao essenciais para a manutencao

do meristema apical e desenvolvimento da raiz primaria
(HELARIUTTA et al., 2000; SABATINI et al., 2003; AIDA et al.,
2004; GALINHA et al., 2007; SARKAR et al., 2007). Em Medicago
truncatula, os fatores de transcricao homeodominio WOX5

e o dominio AP2 contendo PLETHORA1 e 2, BABY BOOM1
foram fortemente induzidos pela adi¢ao de auxina, enquanto a
adicao de citoquinina reduziu dramaticamente sua expressao,
indicando um papel para esses genes na formacao de nichos de
células-tronco radiculares (SCOFIELD; MURRAY, 2006; IMIN et
al., 2007).

A guinase do tipo receptora ARABIDOPSIS CRINKLY 4 (ACR4)
promove a divisao celular no periciclo e atua na limitacao
do numero dessas divisoes quando os primérdios das raizes
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laterais sao formados a partir da raiz primaria (DE SMET et
al., 2008). Na ponta da raiz primaria, ACR4 juntamente com
CLAVATA1 (CLV1) e seu ligante putativo CLE40 controlam o
numero de divisdes celulares na columela (DE SMET et al.,
2008; STAHL et al., 2013).

Raiz Seminal

As raizes seminais surgem da coleorriza e sao visiveis apenas
por um curto periodo de tempo ap0ds a germinagao, sendo
logo substituidas pelas raizes adventicias, que tém origem
nos nos inferiores dos caules jovens (IMIN et al., 2007). As
raizes seminais de monocotiledéneas, como o milho e o arroz,
sao formadas embrionariamente e os primordios emergem
do né escutelar em estagios tardios da embriogénese (SASS,
1977; ERDELSKA; VIDOVENCOVA, 1993; FELDMAN, 1994;
HOCHHOLDINGER et al., 2004a).

O gene ROOTLESS CONCERNING CROWN AND SEMINAL
ROOTS (RTCS) codifica um fator de transcricao da familia

de proteinas LDB (LATERAL DOMAINS BOUNDERIES) com
dominio LOB (LATERAL ORGANS BOUNDERIES) responsavel
pela iniciacao de raizes seminais embrionicas e pos-

embridnicas em milho. Os mutantes desse gene tém a iniciacao

da raiz seminal interrompida e nao restabelecida por auxina
exogena (HETZ et al., 1996; TARAMINO et al., 2007; XU et al.,
2015). O RTCS se liga a regiao promotora do fator responsivo a
auxina ARF34, que por sua vez se liga a elementos responsivos
a auxina (AuxREs) no promotor do gene RTCS (MAJER et al.,
2012) (Figura 3).

17
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Os paralogos RTCS e RTCL (RTCS-LIKE) emergiram de uma
antiga duplicacao de todo o genoma do milho. A diversidade
de expressao, interacao molecular e fenétipo de RTCS e RTCL
foi investigada apresentando padroes de expressao espaco-
temporal altamente correlacionados em raizes, apesar da
expressao significativamente maior de RTCS (TARAMINO et
al., 2007; XU et al., 2015). As proteinas RTCS e RTCL codificam
membros da familia dos fatores de transcricao LATERAL
ORGAN BOUNDARIES DOMAIN (LBD), que sao especificos

de plantas (TARAMINO et al., 2007; MAJER et al., 2012). O
ARF34 (AUXIN RESPONSE FACTOR 34) atua como ativador da
transcricao tanto do RTCS quanto do RTCL. A mutagao RTCL
conduz a um alongamento defeituoso das raizes durante o
desenvolvimento. A acao cooperativa de RTCS e RTCL durante
a formacao de raizes foi demonstrada pela repressao RTCS-
dependente da transcricao de RTCL em nos coleoptilares.
Embora o RTCS auxilie na iniciagao da raiz, o RTCL controla o
alongamento da raiz no inicio do desenvolvimento (XU et al.,
2015).

Semelhante ao RTCS, o gene ROOTLESS WITH UNDETECTABLE
MERISTEM1 (RUMT1) é responsavel pela iniciacao de raizes
seminais embridnicas e os mutantes desse gene nao

possuem os primoérdios das raizes seminais embridnicas
(HOCHHOLDINGER et al., 2004b). O gene RUM1 codifica

uma proteina da familia AUX/IAA que participa das vias

de sinalizacao de auxina (Figura 4). Em concentracoes
intracelulares baixas de auxina, a proteina AUX/IAA funciona
como repressor transcricional se ligando aos fatores
responsivos a auxina ARF25 e ARF34, impedindo a interacao
desses com elementos responsivos a auxina (AuxREs) em
promotores de genes regulados negativamente e sua posterior
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transcricao. O contrario acontece quando existem altos niveis
de auxina que estabiliza a interacao de proteinas AUX/IAA e o
complexo de degradacao SCF™' E3 ubiquitin-ligase ocorrendo
a degradacao da proteina AUX/IAA pelo proteossomo 26S. A
degradacao dessa proteina possibilita a interacao de ARFs
com AuxREs em promotores de genes responsivos a auxinas
e sua transcricao. Na proteina mutante rum7 26 aminoacidos
do dominio Il estao ausentes e dessa forma esta proteina nao
consegue interagir com o complexo de degradacao SCF™" E3
ubiquitin-ligase (MOCKAITIS; ESTELLE, 2008; VON BEHRENS et
al., 2011; ZHANG et al., 2014).

2) As proteinas RTCS
4 induzidas ligam-se ao
LBD-277 pb ﬁ promotor de ARF34 e

ativam a transcri¢do.

3) O ajuste
dos niveis

de ARF34 A
S D o O
expressao @

de RTCS. @ @

ARF34

_d RTCS

AuxRE-238 pb
L]
1) A auxina induz a degradagéo das proteinas AUX/IAA e
ARF34 ativa a expressao do gene alvo RTCS.

Figura 3. Regulacao da transcricao dos genes RTCS (ROOTLESS
CONCERNING CROWN AND SEMINAL ROOTS) e ZmARF34
(AUXIN REPONSIVE FACTOR,) durante o desenvolvimento do
no coleoptilar e formacao das raizes. Adaptado de Majer et al.
(2012).
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Percepcédo e
resposta da auxina

% Represséo transcricional
@ii Ativagao transcricional

Figura 4. Modelo da acao da auxina na promocao da
degradacao da AUX/IAA através do SCF™'. Auxina regula a
transcricao promovendo a degradacao Aux/IAA mediada pela
ubiquitina. A Auxina (A) liga-se a F-box da proteinaTIR1 em
SCF™" (complexo formado por ASK1 ou ASK2, CUL1 e RBX1)
e estabiliza a interacao entre TIR 1 e um substrato AUX/IAA. A
enzima RUB modifica CUL1 para a funcionalidade de SCE O
repressor € poliubiquitinado e degradado pelo proteossomo
26S. A perda de AUX/IAA permite a transcricao de genes
regulados dependente do fator de resposta de auxina (ARF).
E2: enzima de conjugacao de ubiquitina (Ub). Adaptado de
Mockaitis e Estelle (2008).

O mutante short-root mutant (srt5) apresenta inibigcao total

do crescimento das raizes seminais, coronais e elongacao

das raizes laterais em plantulas de arroz, mas o fenotipo é
recuperado quando a planta fica adulta. A aplicacao exdégena
de acido abscisico (ABA) recupera parcialmente o crescimento
radicular no mutante e é capaz de inibir a resisténcia a 2,4-D
(acido 2,4 diclorofenoxiacético), giberelina e cinetina, sugerindo
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que o papel do gene SRT5 no crescimento radicular precoce é
através da homeostase dos fitormonios, no qual ABA tem um
papel critico (YAO et al., 2002).

O gene DEEPER ROOTING 1 (DROT1) é regulado negativamente
por auxina e esta envolvido no alongamento celular na ponta
da raiz que causa crescimento radicular assimétrico e alteracao
na curvatura da raiz em resposta a gravidade. Quando o DRO1
foi introduzido em uma cultivar de arroz com raizes superficiais
ele foi capaz de alterar o angulo das raizes seminais, tornando a
planta mais tolerante a seca (UGA et al., 2013).

Raizes Pos-Embrionarias

Raiz Lateral

O desenvolvimento de raizes laterais em cereais é controlado
por sinais ambientais e intrinsecos sendo que os hormonios
vegetais sao elementos-chave na sua regulacao (DEPUYDT;
HARDTKE, 2011; GARAY-ARROYO et al., 2012; VANSTRAELEN;
BENKOVA, 2012), incluindo sua iniciacao e padronizacao (PERET
et al., 2009). Além dos fitormonios classicos, os hormdnios
peptidicos, tais como membros da familia CLV3/ESR, como o
CLE-Like, moléculas pequenas de 6xido nitrico e compostos
reativos de oxigénio, também tém efeito regulador sobre
diferentes aspectos do desenvolvimento radicular e no processo
de ramificacao. No entanto, a maior parte do conhecimento
sobre controle hormonal para ramificagao de raiz foi adquirida

a partir de estudos com Arabidopsis e outras dicotiledoneas,
sendo recentes os estudos em monocotiledéneas (GHANEM

et al., 2011; CAUSIN et al., 2012; CHEN et al., 2012; WANG et

al., 2012), que revelaram que a maioria dos mutantes de genes
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envolvidos do desenvolvimento radicular em cereais possui o
desenvolvimento das raizes laterais comprometidos (SMITH; DE
SMET, 2012).

Os primordios das raizes laterais sao originarios de um
subconjunto de células (células quiescentes) na periferia da
parte vascular interna da raiz. Em milho, arroz, cevada e trigo,
as células quiescentes originam-se do periciclo e células

da endoderme opostas ao floema. Isso contrasta com as
dicotiledoneas, tais como Arabidopsis, em que as raizes laterais
sao exclusivamente provenientes do periciclo e de células
opostas ao protoxilema (CASERO et al., 1995; DEMCHENKO;
DEMCHENKO, 2001).

No milho, mutacoes nas proteinas LATERAL ORGAN
BOUNDARIES DOMAIN (LBD), como a expressa pelo mutante
rtcs e seu ortologo em arroz CRL1/ADVENTITIOUS ROOTLESS1
(ARL1), interferem na iniciacao das raizes da coroa e das raizes
seminais, mas nao nas raizes laterais (TARAMINO et al., 2007).
Porém o gene RTCS e seu gene homdélogo RTCL podem estar
relacionados funcionalmente com a iniciacao corregulada

das raizes laterais (HETZ et al., 1996; TARAMINO et al., 2007;
HOCHHOLDINGER et al., 2004b).

Varios genes relacionados ao ciclo celular foram atribuidos
com um papel durante a iniciacao das raizes laterais, como
D-TYPE CYCLIN (CYCDs), que sao reguladores de transicao da
fase G1 para a fase de sintese (SANZ et al., 2011). Os mutantes
cycd4 (NIEUWLAND et al., 2009) e cycd2 (SANZ et al., 2011)
apresentam defeitos na densidade das raizes laterais. Os
mutantes cycd4;1 tém uma alteracao na fronteira no meristema
apical/basal do periciclo e células do meristema basal do
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periciclo mais longas, enquanto outras camadas de células nao
sao alteradas. Em segundo lugar, CYCD2 esta relacionado na
iniciacao de raizes laterais induzida por auxina (SANZ et al.,
2011).

O sistema de sinalizagao mais proeminente para formacao das
raizes laterais é através de quinases receptoras (RLKs). Um
destes é o RLK ARABIDOPSIS CRINKLY 4 (ACR4), um receptor
de sinal peptidico. Apds a primeira divisao celular assimétrica
do periciclo para a formacgao de raizes laterais, as células filhas
formadas expressam ACR4. A expressao de ACR4 continua

nas células filhas apds a segunda divisao, com um padrao de
expressao nucleo-especifico. Portanto, o ACR4 desempenha um
papel na promocgao das primeiras divisoes celulares necessarias
para iniciar as raizes laterais. Inversamente, de uma forma nao
autonoma, o ACR4 restringe as divisdes supranumerarias em
células do periciclo e da columela, uma vez que a organogénese
tenha comecgado. Essa fungao dupla constitui a base de um
mecanismo homeostatico para impedir a divisao nao regulada
de células pluripotentes. O papel na inibicao do ACR4 na
formacao de raizes laterais durante a fase inicial do processo
pode ser confirmado pelos fenétipos mutantes receptor-like
kinase (acrd4) (DE SMET et al., 2008). A inibicao lateral ocorre

ao longo do eixo longitudinal ao eixo do periciclo, onde ACR4
controla a divisao de células vizinhas, delimitando o sitio de
iniciacao de raizes laterais, o que € um pré-requisito para a
geracao do primordio da raiz lateral. Simultaneamente, ha
inibicao da raiz lateral ao longo de um eixo radial, onde ACR4 ¢é
envolvido de forma mais ampla na prevencao da iniciacao raiz
lateral no polo oposto ao xilema (DE SMET et al., 2008).
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Os mutantes dos genes SHORT LATERAL ROOTS1(SLR1 e
SLR2) tem completa deficiéncia na formacao de raizes laterais,
das raizes primarias, seminais e coronais que sao formadas no
no coleoptilar, enquanto que a formacao de raizes laterais a
partir das raizes coronais a partir do segundo n6 nao é afetada,
indicando que ha pelo menos dois tipos de via que controlam
a iniciagao de raizes laterais em milho (HOCHHOLDINGER et
al., 2001). O mutante /ateral rootless1 (Irt1) é deficiente na
formacao de raizes laterais apenas durante um curto periodo
de tempo, logo apds a germinacgao. Além disso, o mutante Irt1
também nao forma raizes coronais apenas no no coleoptilar,
possivelmente controlando o desenvolvimento da formagao
de raizes pés-embrionicas (HOCHHOLDINGER; FEIX, 1998).

O LATERAL ROOT PRIMORDIA 1 (LRP1) codifica um ativador
transcricional que regula diretamente a proteina AUX1/IAA,
RUM1. A expressao do LRP1 é restrita ao primordio da raiz e
meristema e é induzida por auxina. A repressao constitutiva do
LRP1 nos mutantes rum1 é consequéncia da estabilidade das
proteinas mutadas RUM1 que nao podem ser degradadas pelo
proteossomo e se ligam constitutivamente no promotor LRP1 e
reprimem a transcricao (ZHANG et al., 2015).

Os genes AUXIN-RESISTANT LINES (ARM1e ARM2) foram
isolados a partir de um screening de plantas de arroz resistentes
a 2,4-dichlorophenoxyacetic acid (2,4-D), sendo que o mutante
arm1 apresenta reducao na formacao de raizes laterais,
aumento na elongacao de raizes seminais, diametro radicular

e desenvolvimento do xilema reduzidos, ao passo que o
mutante arm2 tem apenas reducao no numero de raizes laterais
e desenvolvimento do xilema comprometido. ARM1e ARM?2
estao envolvidos em diferentes processos de resposta nas vias



Controle Genético do Sistema Radicular de Plantas 25

de auxina, que levam a formacao de raizes laterais (CHHUN et
al., 2003).

Raizes Adventicias

Raiz da Coroa

As raizes coronais, também chamadas de raizes nodais, da
coroa e seminais pos-embrionarias surgem durante toda a vida
da planta nos nds coleoptilares, podendo ser consideradas
raizes de primeira ordem pelo fato de nao emergirem de

outra raiz (HOCHHOLDINGER; TUBEROSA, 2009). Essas raizes,
juntamente com as raizes laterais, sdo de grande importancia
para o fornecimento de dgua e nutrientes, além da sustentacao
das plantas compondo a maior parte do sistema radicular
fibroso dos cereais nas plantas adultas (HOCHHOLDINGER et
al., 2004a).

Para que se inicie uma raiz coronal no n6 coleoptilar,
primeiramente é necessario que haja a formacao do primérdio
radicular da raiz. Os primérdios das raizes coronais sao
formados a partir de divisoes celulares periclinais de células do
tecido parenquimatico. Essas divisoes dao origem as células e
aos tecidos que compoem a raiz coronal (epiderme/endoderme,
células do cilindro central e células da coifa) (ITOH et al., 2005).
Para que essa divisao celular ocorra é necessario que haja

a formacao de um gradiente de concentragao do hormédnio
auxina, sinalizando um novo comec¢o de um primordio radicular
(REBOUILLAT et al., 2009). O GTP:GDP ANTIPORTER/PROTEIN
HOMODIMERIZATION (GNOM) é o fator de troca do nucleotideo
guanina (Guanine nucleotide-Exchange Factor - GEF) para o
fator de ribosilacao ADP (ARF), que € uma pequena GTPase

que afeta o transporte polar de auxina e o desenvolvimento
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em Arabidopsis (SHEVELL et al., 1994; BUSCH et al., 1996;
STEINMANN et al., 1999; GELDNER et al., 2003). Em arroz, o
gene OsGNOM1, ortélogo do gene GNOM1 de Arabidopsis,
codifica uma proteina associada a membrana que promove

a troca de GDP/GTP e que esta relacionada ao transporte da
proteina transportadora de efluxo de auxina PIN1, controlando
assim o transporte polar de auxina necessario para a formacao
do gradiente de concentracao para a sinalizacao da divisao
assimétrica apropriada de células do parénquima para o
desenvolvimento de um primérdio radicular (GELDNER et al.,
2003; LIU et al., 2009; PERET et al., 2009; RICHTER et al., 2010;
LIU et al., 2009). O acumulo de auxina nas células centrais

e posteriormente nas pontas das raizes laterais sinaliza a
degradacgao das proteinas AUX/IAA e reprime a transcricao dos
genes de auxina. O gradiente de auxina permite ARF7/NPH4 e
ARF19 modularem positivamente a transcricao de genes-alvo
de identidade celular e formacao de padrao, incluindo fatores
de transcricao abaixo, como LATERAL ORGAN BOUNDARIES
DOMAIN 16/ASYMMETRIC LEAVES2-LIKE 18 (LBD16/ASL18) e
LBD29/ASL16 (OKUSHIMA et al., 2005; LEE et al., 2009; GOH
et al., 2012). Mais de vinte mutantes alélicos do GNOM foram
identificados (KOIZUMI et al., 2000; GELDNER et al., 2004;
ANDERS; JURGENS, 2008) e a maior parte deles mostrou
defeitos severos na formacao das estruturas embridnica

e pos-embridnica responsaveis pela formacao das raizes
laterais e gravitropismo, resultando em letalidade (MAYER

et al., 1991; SHEVELL et al., 2000; GELDNER et al., 2004).

O GNOM é encontrado no endossomo e catalisa a troca

com nucleotideo guanidina através do dominio SEC7, que €
altamente conservado entre plantas, animas e fungos (ANDERS;
JURGENS, 2008; GREBE et al., 2000; MOURATOU et al., 2005).
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Apesar do comeco da formacao de primérdios ser bastante
semelhante entre raizes laterais e raizes coronais, existem
evidéncias que sugerem que o controle genético da formacao
de raizes laterais e coronais possuem mecanismos regulatorios
diferentes. Isso é evidenciado no mutante de milho rtcs que
nao possui nenhum tipo de raiz seminal e nem coronal, mas
mantém o desenvolvimento normal das raizes laterais que
emergem da raiz primaria (HETZ et al., 1996). O mutante

Irt1 (lateral rootless 1) nao desenvolve raizes coronais no né
coleoptilar e nem raizes laterais na raiz primaria e nas raizes
seminais embrionarias (HOCHHOLDINGER; FEIX, 1998) e o
mutante rum1 nao possui raiz seminal embrionaria e um
desenvolvimento tardio de raizes laterais nas raizes da coroa
(WOLL et al., 2005). Em arroz, os mutantes crl/1 (crownrootless
1) e arl1 (adventitiousrootless 1) nao possuem raizes coronais e
nem seus primoérdios desenvolvidos, exibindo um fendétipo com
um menor numero de raizes laterais emergindo da raiz primaria
e uma resposta gravitacional anormal (INUKAI et al., 2001).
Tanto ARL1/CRL1 quanto RTCS de arroz codificam uma proteina
LATERAL ORGAN BOUNDARIES DOMAIN (LBD) semelhante a
codificada pelos genes LBD16 e LBD29 de Arabidopsis (INUKAI
et al., 2005; LIU et al., 2005; TARAMINO et al., 2007), todos

eles responsivos ao hormonio auxina e pertencentes a mesma
familia, porém com fungoes diferentes. LBD16 e LBD29 estao
envolvidos na formacao raiz lateral em Arabidopsis, o gene
RTCS de milho esta envolvido apenas em desenvolvimento da
raiz seminal e da coroa, e o gene de arroz ARL1/CRL1, com a
formacao de raizes laterais e com o desenvolvimento de raizes
seminais embrionarias e da coroa (INUKAI et al., 2005; LIU et
al., 2005; TARAMINO et al., 2007).
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Apesar da auxina ter um papel fundamental no processo de
formacao das raizes seminais, as citocininas desempenham um
papel importante na mediacao do desenvolvimento das raizes
da coroa, atuando como um regulador negativo das vias de
sinalizagao relacionadas com auxinas (Figura 5). Em arroz, o
gene WOX11 (WUSCHEL-Related Homeobox) esta relacionado
com a iniciacao e o desenvolvimento de raizes coronais e

com elementos de sinalizacao de citocininas (ZHAO et al.,
2009). Alguns fatores de transcricao WOX estao envolvidos na
manuten¢ao do meristema da parte aérea e do sistema radicular
em Arabidopsis e arroz (KAMIYA et al., 2003; MIWA et al., 2009).
O mutante wox17 possui um numero reduzido de raizes da
coroa e um desenvolvimento da raiz primaria reduzido, porém,
as plantas que superexpressam WOX177 mostram um excesso
de producao de raizes seminais. Esse gene é expresso no inicio
dos primordios e sua expressao € mantida na zona de divisao
celular do meristema radicular, sugerindo que WOX17 esta
envolvido na iniciacao de raizes seminais e na manutencgao do
meristema radicular. WOX11 se liga a regiao promotora de RR2A
(RESPONSE REGULATORZ2A) dos genes induzidos por citocinina
e que agem como supressores de sinalizacao de citocinina,
inibindo a sua expressao. Esses RRs do tipo A (ARR), por sua
vez, sao induzidos por citocinina e agem como supressores de
sinalizagao de citocinina (TO et al., 2004). No meristema apical
da parte aérea de Arabidopsis, a expressao de WUSCHEL (WUS)
inibe ARR5, ARR6, ARR7 e ARR15 enquanto a superexpressao
de ARR7 promove o fendtipo do meristema semelhante

ao mutante wus (LEIBFRIED et al., 2005). Em milho, uma
mutacao em abph1 (aberrant phyllotaxy1), uma ARR, aumenta
o tamanho do meristema (GIULINI et al., 2004), enquanto

em arroz, a superexpressao de OsRR6 induz a redugao de
crescimento radicular e desenvolvimento vegetativo (HIROSE et
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al., 2007), sugerindo que WOX interagem com ARRs no intuito
de manter taxas adequadas de divisao celular nos meristemas
e que provavelmente essa regulacao da formacao de raizes
seminais seja conservada entre espécies.

CRL4 (OsGNOM1)
PIN
l—/ Auxina ‘l
/ WOX11 AUX/IAA / ARF
Citocinina \ J_ l
ARR2 CRLA1

l

ARR Iniciacéo das raizes coronais

A

Resposta citocinina

L

Desenvolvimento das raizes
coronais

Figura 5. Controle genético e hormonal da formacgao das raizes
coronais de arroz. A iniciacao das raizes coronais € promovida
pela auxina e regulada pela influéncia inibitéria da citocinina.
As setas representam a regulacao positiva de um elemento

no outro em rede. A linha com a barra na ponta representa

a regulacao negativa de um elemento no outro em rede.
Adaptado de Jung e McCouch (2013).
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Pelos Radiculares

Os pelos radiculares sao extensoes unicelulares tubulares de
células da epiderme, formados na zona de maturagao da raiz
que desempenham um papel importante na absorcao de dgua
e de nutrientes (GILROY; JONES, 2000). Os pelos radiculares,
assim como as raizes laterais, sao classificados como raizes
de segunda ordem por se originarem a partir de outros tipos
radiculares.

Durante o desenvolvimento radicular, dois tipos de células
sao formadas na epiderme podendo formar pelos radiculares
(tricoblastos) ou nao (atricoblastos). Em Arabidopsis, as
células imaturas da epiderme que estao localizadas no espaco
intercelular, proximas a células corticais, formam pelos
radiculares (SCHIEFELBEIN, 2013).

O alongamento das células ciliadas da raiz € mediada pela
exocitose de vesiculas secretoras, resultando em crescimento
localizado. Quando trés mutantes recessivos de milho, rth1, rth2
e rth3, foram comparados com as plantas de tipo selvagem,
rth1 e rth2 mostraram raiz normal para formacgao das primeiras
raizes em cabeleira, mas um alongamento reduzido de raiz.

O mutante rth3 apresentou pelos radiculares muito curtos,
comparavel ao do mutante rth7 (SIEBERER et al., 2005).

O atraso no desenvolvimento radicular de rth7 pode ser em
parte explicado pelo acuimulo de uma proibitina (regulador
negativo do ciclo celular) na raiz primaria do mutante, como
demonstrado por analise do proteoma (WEN; SCHNABLE,
1994). O mutante rth1tem baixo crescimento, auséncia de
espigas e pouca producao de pendao, provavelmente causado
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pela deficiéncia de nutrientes (WEN; SCHNABLE, 1994). O RTH1
codifica uma proteina de 100 kDa homodloga a proteina SEC3
(subunidade do complexo de exocitose) (HETZ et al., 1996) que
esta envolvida na exocitose polar da ponta do pelo radicular.
Os complexos de exocitose parecem desempenhar um papel
importante na expansao das células das plantas de Arabidopsis
e tabaco (HALA et al., 2008). Em comparagcao com rth1, os
mutantes rth2 e rth3 mostram maior crescimento dos pelos
radiculares.

O RTH3 em monocotiledoneas codifica uma proteina especifica
COBRA-like, relacionada a expansao celular e biossintese de
celulose na parede celular primaria e secundaria cuja funcao
ainda nao é totalmente compreendida (BRADY et al., 2007;

LIU et al., 2013). Esse gene é expresso em células epidérmicas
formadoras de pelos radiculares da raiz primaria e no primérdio
das raizes laterais (HOCHHOLDINGER et al., 2008), e quando
cultivado em campo, o mutante rth3 mostrou uma reducao na
producao de graos (HOCHHOLDINGER et al., 2008).

Consideracoes Finais

Com as alteracoes climaticas globais, os estresses abioticos
como aumento de temperaturas e de estresse hidrico, deverao
ficar mais severos nas proximas décadas. Atualmente, alguns
produtores utilizam grande quantidade de fertilizantes,
causando um impacto ambiental significativo, enquanto a baixa
fertilidade € um dos principais gargalos para o aumento da
producao em alguns lugares. Portanto, uma das caracteristicas
mais importantes para as novas cultivares é a capacidade

de converter os recursos do solo em maior produtividade de
forma eficiente. Neste cenario, informacoes detalhadas sobre
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os genotipos e em especial sobre o sistema radicular sao
indispensaveis para o planejamento de sistemas de manejo que
visem a otimizacao da produtividade agricola. Modificacoes

na morfologia do sistema radicular sao particularmente
importantes para aumentar a eficiéncia na aquisicao de agua

e nutrientes no solo. A variagao genotipica para aquisi¢ao de
nutrientes do solo tem sido de modo geral ignorada pelos
programas de melhoramento, que tém historicamente focado
na adaptacao a sistemas de alta produtividade, raramente
utilizando raizes como critério de selecao. O entendimento
sobre o controle genético do sistema radicular deve ser,
portanto, motivo de esforgos para que seja possivel o
desenvolvimento de gendtipos que utilizem os recursos do solo
de forma mais eficiente.
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